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i n a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  f u n c t i o n a l  c o n n e c t i o n s  
b o t h  i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  a s  w e l l  a s  w i t h  o t h e r  a n a l y z e r s .  
D e s c r i p t i o n s  a r e  c i t e d  o f  t h e  m e t h o d o l o g i c a l  e x p e r i m e n t a l  m e t h o d s  
w i t h  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  c o n t e m p o r a r y  m a t h e m a t i c a l  m e t h o d s  o f  
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CHAPTER I 

FUNCTIONAL MORPHOLOGY, B I O P H Y S I C S  A N D  PHYSIOLOGY 
OF VESTIBULAR RECEPTORS 

F u n c t i o n a l  M o r p h o 1  o g y  

C o n c i s e  I n f o r m a t i o n  o f  P h y l o g e n e s i s ,  O n t o g e n e s i s  
a n d  Ana tomy  o f  t h e  I n t e r n a l  E a r  

The o r g a n  o f  h e a r i n g  a n d  b a l a n c e  i s  a membranous  l a b y r i n t h  
a p p e a r i n g  a s  a s y s t e m  o f  t h i n - w a l l e d  s a c s  a n d  d u c t s ,  f i l l e d  w i t h  
a f l u i d  e n d o l y m p h .  T h i s  s y s t e m  i s  c l o s e d  i n  a p e t r o u s  b o n e ,  t h e  
s p a c e  o f  w h i c h  i s  o n l y  p a r t i a l l y  f i l l e d  w i t h  t h e  membrane l a b y r i n t h .  
The membranous l a b y r i n t h  i s  s i t u a t e d  a s  if i t  w e r e  s u s p e n d e d  i n  t h e  
p e r i l y m p h a t i c  s p a c e  b y  means  o f  a number o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e  
l a c e r t i  ( l a c e r t u s  f i b r o s i s ) ,  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  i n t e r n a l  s u r f a c e  
( e n d o s t e u m )  o f  t h e  bony l a b y r i n t h  a n d  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  m e m -  
b r a n e  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h .  

A l l  v e r t e b r a t e  a n i m a l s :  f i s h ,  a m p h i b i a n s ,  r e p t i l e s ,  b i r d s  
a n d  mammals h a v e  p r i n c i p a l l y  t h e  same l a b y r i n t h  s t r u c t u r e ,  a l t h o u g h  
d i f f e r e n c e s  i n  i t s  c o n c r e t e  embodiment  a r e  a s  n u m e r o u s  a s  a r e  t h e  
t y p e s  o f  a n i m a l s .  

The l a b y r i n t h  of v e r t e b r a t e s  is s i t u a t e d  s y m m e t r i c a l l y  i n  t h e  
r i g h t  a n d  l e f t  h a l v e s  o f  t h e  s k u l l  a n d  i s  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  u t r i c -  
ulus, s a c c u l u s  a n d  l a g e n a  ( i n  e v o l u t i o n a r y  d e v e l o p m e n t ,  t h i s  d i s -  
a p p e a r s  when t h e  c o c h l e a  c o m p l e t e l y  d e v e l o p s )  w i t h  m a c u l a e  a n d  
o t o l i t h s ;  t h e  m a c u l a  n e g l e c t a  ( w h i c h  i s  l o s t  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  
m a m m a l s ,  e x c e p t  f o r  t h e  m o l e  a n d  t h e  s q u i r r e l ) ;  by a s y s t e m  o f  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s  w i t h  c r e s t s  a n d  c u p u l a s ;  a n d  b y  a c o c h l e a  w i t h  
C o r t i ' s  o r g a n s  ( F i g .  1 ) .  

Thus  i n  a more  d e v e l o p e d  f o r m  t h e  i n t e r n a l  e a r  a p p e a r s  a s  a 
s e n s o r y  o r g a n  w i t h  t h r e e  p u r p o s e s .  T h e r e  a r e  r e c e p t o r s  o f  a n g u l a r  
a c c e l e r a t i o n  ( s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ) ,  o f  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  i n c l u d -  
i n g  g r a v i t a t i o n a l  a c c e l e r a t i o n  ( o t o l i t h i c  o r g a n s ) ,  a n d  a n  o r g a n  
f o r  t h e  p r e c i s e  f r e q u e n c y  a n a l y s i s  o f  s o u n d  ( C o r t i ' s  o r g a n s  o f  t h e  
c o c h l e a )  i n  t h e  e a r .  

I t  i s  a s s u m e d  ( b y  P u m p h r e y ,  1 9 5 0 ;  L o w e n s t e i n ,  1 9 6 0  a n d  o t h e r s )  
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that the history of  the development of the internal ear in verte- 
brates begins with the lateral line organ. Even at the present 
time several fish have in their integument hair cells which evi- 
dently are none other than indicators o f  water currents. There is 
every basis for viewing such kinds of cells as the original organ 
of spatial orientation. Further in the process o f  evolution, 
these cells were imbedded in systems of subepidermal tubes and 
evolved into lateral line organs. Insofar as aquatic animals have 
approximately the same density and compressibility as the medium 
they inhabit, then any body moving in the water will deform the 
surface of the animal just as if it were directly touching it. 
Thus objects moving nearby are discovered with a certain precision 
simply by a determination of the points of maximum pressure. In- 
asmuch as the calcium content in seawater is very high, at a cer- 
tain stage of evolution a deposit of calcium carbonate (CaCo3) 
could be formed, giving rise to otoliths. But in such a case the 
lateral line organ had to become sensitive not only to stimuli 
which were adequate f o r  unloaded organs (vibrations), but also for 

deformations caused by gravi- 
tation (linear acceleration). 
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Fig. 1. Labyrinths of Various 
Vertebrates: (A) Fish; (B) Tur- 
tles (C) Birds; (D) Mammals; 
(Prosser, Braun, 1967). 
(1) Utriculus; (2) Sacculus; 
(3) Lagena; ( 4 )  Auditory Papilla; 
(5) Basilar Membrane; (6) Cochlea. 

There are no fish with a 
loaded lateral line organ. 
This is not surprising since, 
as a result of further evo- 
lution, there was an isolation 
of the labyrinth and a divi- / 9  
sion of the perception of 
enumerated classes of stimuli 
between its separate organs. 

- 

The labyrinth was enclosed 
and a single connection with 
the external. medium remained, 
i.e. the ductus endolymphaticus, 
so that the terminal organ 
proved to be completely pro- 
tected from the external liq- 
uid current. The terminal 
organs of the semicircular 
canals either lost otoliths 
or the cupula did not have 
them at all, and the very same 
semicircular canals acquired 
a structure which enabled them 
to become sensitive only to 
angular accelerations. The 
necessity of separating sound 
and gravitation lead to the 
development of a cochlea with 
Corti's organ (Pumphrey, 1950). 
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T h e  Semicircular Canals 

The t h r e e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  ( a  c o m p l e x  o f  o n e  s i d e  o f  t h e  
s k u l l )  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  p l a n e s  w h i c h  a p p r o x i m a t e l y  f o r m  a r i g h t -  
a n g l e  c o o r d i n a t e  s y s t e m .  V e r y  o f t e n  a c a n a l  d o e s  n o t  h a v e  t h e  
c o r r e c t  r o u n d  f o r m ,  a n d  m o r e o v e r  i t  b u l g e s  o u t  o f  i t s  own p l a n e ,  
t h e n  r e - e n t e r s  i t ;  b u t  o n  t h e  a v e r a g e  e a c h  c a n a l  c a n  b e  a s s o c i a t e d  
w i t h  a d e f i n i t e  p l a n e .  The  c i r c u l a r  s h a p e  d o e s  n o t  a t  a l l  a p p e a r  
e s s e n t i a l  f o r  i t s  f u n c t i o n ,  s i n c e  t h e r e  i s  n o  n e c e s s i t y  f o r  t h e  
c a n a l  t o  b e  i d e a l l y  u n i f o r m .  E a c h  c a n a l  e x i t s  f r o m  a common c a v -  
i t y  ( u t r i c u l u s )  a n d  d e s c r i b i n g  a n  a r c  c l o s e  t o  a h e m i s p h e r e  r e t u r n s  
t o  it f r o m  t h e  o p p o s i t e  s i d e  ( F i g .  1 ) .  I n  d i r e c t  p r o p i n q u i t y  t o  
t h e  u t r i c u l u s  t h e  c a n a l  e x p a n d s  s h a r p l y ,  by t e n  t i m e s  ( D o h l m a n ,  
1 9 3 5 1 ,  f o r m i n g  a n  a m p u l l a ,  a n d  t h e n  a g a i n  c o n t r a c t s  t o  t h e  b a s i c  
d i a m e t e r  on t h e  o r d e r  o f  0 . 3  m m ,  i s  o p e n e d  i n t o  t h e  u t r i c u l u s .  
I n  t h e  a m p u l l a  a r e c e p t o r  s t r u c t u r e  i s  l o c a t e d  - a s e n s o r y  c r e s t  
w i t h  a n e u r o e p i t h e l i u m  c o n s i s t i n g  o f  e p i t h e l e a l  s e n s o r y  c e l l s ,  
t h e  f i l i f o r m  p r o c e s s e s  w h i c h  p e n e t r a t e  t h e  c a n a l i c u l u s  ( 3 - 5  p i n  
d i a m e t e r )  o f  t h e  j e l l y - l i k e  c u p  - t h e  c u p u l a  ( F i g .  2 ) .  The c u p u l a  
i s  a m o b i l e  s t r u c t u r e  h a v i n g  a p p r o x i m a t e l y  t h e  s h a p e  o f  a c i t r u s  
s e c t i o n  ( G r o e n ,  1 9 5 6 ) .  B e t w e e n  t h e  c r i s t a  a n d  t h e  c u p u l a  t h e r e  i s  
a t h i n  ( 2 - 5  p )  f l u i d  l a y e r  - t h e  s u b c u p u l a r  s p a c e ,  w h i c h  g i v e s  t h e  
p o s s i b i l i t y  f o r  t h e  c u p u l a  t o  move a l o n g  t h e  c r i s t a  a s  i f  on a 
h i n g e ,  t h e r e b y  d e f o r m i n g  t h e  h a i r s  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  The 
c u p u l a  c l o s e l y  a d j o i n s  t h e  a m p u l l a ,  a n d  i n s o f a r  a s  t h e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s  ( a n d  a l s o  t h e  u t r i c u l u s ,  s a c c u l u s ,  l a g e n a  a n d  
c o c h l e a )  a r e  f i l l e d  w i t h  a f l u i d  ( e n d o l y m p h ) ,  t h e n  t h e  f l u i d  r i n g  
o f  c a n a l s  w i l l  bend  a n d  s h i f t  t h e  c u p u l a  a l o n g  t h e  c r e s t  a s  s o o n  
a s  t h e  e n d a l y m p h  comes i n t o  m o t i o n  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  i n e r t i a l  
f o r c e s .  The d e n s i t y  o f  t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  c u p u l a  i s  t h e  same 
a s  t h a t  o f  t h e  e n d o l y m p h ;  a l s o  t h e  c o e f f i c i e n t s  o f  r e f r a c t i o n  a r e  
i d e n t i c a l ;  h e n c e  t h e  l i v i n g  c u p u l a  i s  i n v i s i b l e  i n  t h e  a m p u l l a ,  
a n d  o n l y  s t a i n i n g  t h e  e n d o l y m p h  w i t h  I n d i a  i n k  r e v e a l s  i t s  p r e s e n c e  
i n  t h e  f o r m  o f  a w h i t e  s i l h o u e t t e .  The m o t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i s  
r i g i d l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  i n  t h e  c a n a l ,  
a n d  n e i t h e r  g r a v i t a t i o n a l  n o r  c e n t r i f u g a l  f o r c e s  c a n  s h i f t  or b e n d  /10 
t h i s  d e l i c a t e  i n s t r u m e n t  ( c f .  C h a p t e r  11) .  From a f u n c t i o n a l  
p o i n t  o f  v i e w ,  t h e  s h a p e  o f  t h e  c r i s t a  i s  v e r y  i n t e r e s t i n g  ( D o h l m a n ,  
1 9 6 1 ) .  The human c r i s t a  i n  c r o s s  s e c t i o n  h a s  a h a l f - m o o n  s h a p e ,  
" t h e  h o r n s "  o f  w h i c h  come t o  h a l f  t h e  c i r c u m f e r e n c e  o f  t h e  c i r c u -  
l a r  s p a c e  o f  t h e  a m p u l l a .  T u r n i n g  a t t e n t i o n  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  
c u p u l a ,  f i l l i n g  t h i s  a m p u l l a r  s p a c e ,  i s  u n i t e d  w i t h  t h e  c a n a l s  
a n d  u t r i c u l a r  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  c r i s t a ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s e r t  
t h a t  t h e  t r u e  s h a p e  o f  t h e  c u p u l a  i n  c r o s s  s e c t i o n  i s  e l l i p t i c a l ,  
w h e r e b y  t h e  l a r g e r  a x i s  o f  t h e  e l l i p s e  i s  d i r e c t e d  f r o m  t h e  b a s e  
o f  t h e  c r i s t a  t o  t h e  a m p u l l a r  v a u l t .  C r o s s  s e c t i o n s  o f  t h e  
h o r i z o n t a l  a n d  v e r t i c a l  a m p u l l a r  c a n a l s  d o  n o t  d i f f e r  f r o m  o n e  
a n o t h e r .  I n  man t h e  o n l y  d i f f e r e n c e  f r o m  t h e  a n i m a l s  i s  t h a t  t h e  
c r i s t a  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  i s  o r i e n t e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  
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p l a n e  o f  t h e  c a n a l ,  a n d  t h e  c r i s t a  o f  a h o r i z o n t a l  c a n a l s  i s  a t  a 
c e r t a i n  a n g l e .  M o r e o v e r ,  i n  a n i m a l s  t h e r e  i s  a f u n d a m e n t a l  d i f f e r -  
e n c e  b e t w e e n  c r i s t a e .  The  c r i s t a e  o f  t h e  p h y l o g e n e t i c a l l y  o l d e r  
v e r t i c a l  c a n a l s  make c o n t a c t  w i t h  t h e  a m p u l l a r  w a l l  b y  a f o r m a t i o n  
o f  two p l a n u m  s e m i l u n a t u m ,  w h e r e a s  t h e  c r i s t a e  of  t h e  p h y l o g e n e t i c -  
a l l y  y o u n g e r  h o r i z o n t a l  c a n a l s  a r e  s i m p l e  a s y m m e t r i c a l  f o r m a t i o n s  
(Mygind , 1 9 4 8 ) .  

Do t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c r i s t a e  h a v e  a n y  k i n d  o f  s e n -  
s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  i n n e r v a t i o n  w h i c h  c o u l d  b e  c o m p a r e d  t o  t h e  
i n n e r v a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c r i s t a ,  w h i c h  i s  a l w a y s  
v i e w e d  a s  t h e  more  s i g n i f i c a n t ,  i f  n o t  t h e  o n l y ,  s u r f a c e  i m p o r t a n t  
f o r  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s ?  

H i s t o l o g i c a l  p r e p a r a t i o n s  
o f  c r o s s  s e c t i o n s  o f  c r i s t a e  o f  
t h e  s h a r k ,  f r o g ,  a l l i g a t o r ,  c a t ,  
p i g e o n  a n d  monkey g a v e  a p i c -  
t u r e  o f  t h e  n e r v e  f i b e r  d i s t r i b -  
u t i o n  a l o n g  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m .  I n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  
it i s  w e l l  known t h a t  t h e  n e r v e  
s y s t e m  o f  b o t h  v e r t i c a l  c a n a l s  
i s  s e p a r a t e d  i n t o  two  b r a n c h e s  
a n d  t h a t  t h e  h o r i z o n t a l  a m p u l l a  

n e r v e .  The p e r i p h e r a l  e d g e s  o f  
F i g .  2 .  S t r u c t u r a l  Scheme o f  t h e  c r i s t a  of  t h e  v e r t i c a l  c a n -  
t h e  A m p u l l a r  O r g a n  ( L o n g i t u d -  a l s  in t h e  l o w e r  a n i m a l s  r e c e i v e  
i n a l  S e c t i o n  o f  t h e  A m p u l l a  a l m o s t  a l l  n e r v e  f i b e r s ,  w h e r e a s  
w i t h  t h e  C u p u l a  a n d  C r i s t a )  c o m p a r a t i v e l y  f e w  f i b e r s  g o  t o  
( G r o e n ,  1 9 5 6 ) .  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  c r i s t a .  
V A  - V a u l t  o f  t h e  A m p u l l a ;  I n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  i n  t h e  h o r -  

S p a c e ;  SC - S e n s o r y  C e l l s ;  t h e  c r i s t a  a n d  i t s  f l a b e l l a t e  
SC - S u p p o r t i v e  C e l l s ;  N - N e r v e .  e x p a n s i o n  t o  t h e  l a t e r a l  w a l l  o f  

N i s  i n n e r v a t e d  w i t h  a s i n g l e  

C - C u p u l a ;  SCS - S u b c u p u l a r  i z o n t a l  c a n a l  t h e  d i l a t i o n  o f  /11 

t h e  a m p u l l a  i s  i n n e r v a t e d  by a 
l a r g e r  b u n d l e  o f  n e r v e  f i b e r s ,  

b u t  o n l y  a s m a l l  r a m u l u s  a p p r o a c h e s  t h e  o p p o s i t e  m e d i a l  s i d e  o f  t h e  
a m p u l l a ,  w h i c h  i s  c l e a r l y  v i s i b l e  o n  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  p i g e o n .  

The e x p l a n a t i o n  f o r  s u c h  a d i s t r i b u t i o n  o f  n e r v e  f i b e r s  ( i n  
l a t e r a l  s e c t i o n s )  c o u l d  b e  e i t h e r  t h a t  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  p o s s e s s  
a l a r g e r  s u r f a c e  o f  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  t h a n  t h e  c e n t r a l  p a r t ,  or 
t h a t  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e s e  r e g i o n s  r e q u i r e s  a d e n s e r  
i n n e r v a t i o n  f o r  e a c h  h a i r  c e l l .  

I n  o r d e r  t o  i n v e s t i g a t e  t h i s  p r o b l e m ,  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  
s e n s o r y  e p i t h e l i u m  w a s  m e a s u r e d  a n d  t h e  q u a n t i t y  o f  n e r v e  f i b e r s  
i n  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  c r e s t  o n  p r e p a r a t i o n s  o f  c r o s s  s e c t i o n s  
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o f  t h e  n e r v e  a n d  t h e  c r e s t  were c a l c u l a t e d  ( D o h l m a n ,  1 9 6 1 ) .  

The number a n d  p r o b a b l y  t h e  d e n s i t y  o f  m y e l i n  n e r v e  f i b e r s  
was g r e a t e r  i n  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  t h a n  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s .  
If t h e  n e r v e s  o f  t h e  r e t i c u l a r  c a n a l s  i n  man w e r e  n o t  s e p a r a t e d  
i n t o  two b r a n c h e s ,  a s  i n  t h e  l o w e r  b r a n c h e s ,  a n d  e v e n  i f  t h e  n e r v e  
f i b e r s  i n  a m p u l l a r  c r i s t a e  were  d i s t r i b u t e d  i n  a m o r e  random 
f a s h i o n  a l o n g  t h e  s e n s o r y  s u r f a c e s  i n  a l l  a m p u l l a s ,  t h e n  t h e  
p r i n c i p l e  o f  i n t e n s i f i e d  i n n e r v a t i o n  a n d  r e l a t i v e l y  g r e a t e r  s e n s o r y  
s u r f a c e  o f  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c r i s t a  a n d  t h e  f l a b e l l a t e  
d i s t r i b u t i o n  o f  f i b e r s  a l o n g  t h e  l a t e r a l  w a l l s  i s  p r o b a b l y  a g e n -  
e r a l  p r i n c i p l e  i n  many t y p e s  o f  a n i m a l s  i n c l u d i n g  man. 

Wi th  t h e  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  t h e  c u p u l a  n o t  o n l y  b e n d s ,  
b u t  a l s o  s l i d e s  a l o n g  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  
c a n  b e  o b s e r v e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  t h e  i n j e c t i o n  o f  I n d i a  i n k  
i n t o  t h e  e n d o l y m p h  ( V i l s t r u p ,  1 9 5 0  a ,  b ,  c ;  Dohlman,  1 9 6 1 ) .  The 
f a c t  t h a t  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  c u p u l a  moves f a r  down a l o n g  
t h e  c a n a l  a n d  u t r i c u l a r  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  c r i s t a  i n d i c a t e s  t h a t  
t h e  c e n t e r  o f  r e v o l u t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i s  l o c a t e d  i n  t h e  l o w e r  
p o r t i o n  o f  t h e  c r i s t a .  From a m e c h a n i c a l  p o i n t  o f  v i e w ,  t h e  c e n -  
t r a l  p a r t  o f  t h e  c u p u l a ,  c o n s e q u e n t l y ,  i s  a l o n g  l e v e r  f r o m  a 
f u l c r u m  on t h e  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  c r i s t a  t o  t h e  v a u l t  o f  t h e  
a m p u l l a .  S i n c e  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a r e  
d i s t r i b u t e d  t o  t h e  m i d d l e  o f  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  a m p u l l a  
( i n  m a n ) ,  t h e n  w i t h  r o t a t i o n  o f  t h e  l e v e r  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  
t h e  c u p u l a  w i l l  c o v e r  d i s t a n c e s  a l o n g  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
g r e a t e r  t h a n  t h o s e  c r o s s e d  b y  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c u p u l a .  

The s i z e  o f  t h e  p a t h  t r a v e r s e d  by t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s  w i l l  
d e p e n d  u p o n  t h e  f o r c e  a c t i n g  u p o n  t h e  c u p u l a  a n d  u p o n  t h e  e l a s t i c  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c u p u l a r  s t r u c t u r e .  Such  a m e c h a n i c a l  
s t r u c t u r e  i s  w e l l  a d a p t e d  f o r  t h e  c u p u l a  t o  make s l i p p i n g  move- 
m e n t s  a l o n g  t h e  i m p o r t a n t  s e n s o r y  r e g i o n s  o f  t h e  l a t e r a l  w a l l s  o f  
t h e  a m p u l l a ,  e v e n  w i t h  s m a l l  d i s p l a c e m e n t s  o f  e n d o l y m p h .  

I n  c o n t r a s t  t o  t h e  g r e a t  v a r i a t i o n  i n  body s i z e s ,  t h e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s  o f  v a r i o u s  a n i m a l s  a r e  a p p r o x i m a t e l y  a l i k e  i n  
s i z e .  J o n e s  a n d  S p e l l s  ( 1 9 6 3 )  m e a s u r e d  t h e  i n t e r n a l  r a d i u s  ( P )  
a n d  t h e  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  (R) o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  o f  8 7  
t y p e s  o f  a n i m a l s ,  i n c l u d i n g  4 6  m a m m a l s ,  1 7  b i r d s ,  1 7  f i s h  a n d  7 
r e p t i l e s ,  a c c o r d i n g  t o  a v a i l a b l e  m o d e l s  a n d  p h o t o g r a p h s .  
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SIZES OF T H E  SEMICIRCULAR C A N A L S  OF V A R I O U S  ANIMALS /12 
( J o n e s  S p e l l s  1 9 6 3 )  
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- -  
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- -  
- -  
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M a n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Y e l l o w  b a b o o n . . . . . . . . . . . .  
B l a c k  o r a n g u t a n  . . . . . . . . . .  
G r e e n  m a r m o s e t . . . . . . . . . . .  

M a r m o s e t . . . . . . . . . . . . . . . . .  
M a d a g a s c a r  l e m u r . . . . . . . . .  
L o r i s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
F r u i t - e a t i n g  b a t . . . . . . . . .  

T i g e r  .................... 

H o c h e u r  monkey ........... 

Dog ...................... 
Land wolf................ 
Mongoose . . . . . . . . . . . . . . . . .  
O t t e r . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
W e a s e l . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
R a c c o o n . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
F u r  s e a l . . . . . . . . . . . . . . . . .  
B l a c k  s e a l . . . . . . . . . . . . . . .  
S e a  l i o n . . . . . . . . . . . . . . . . .  
C h a m o i s . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
G a z e l l e . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Sheep  .................... 
A r a b i c  c a m e l . . . . . . . . . . . . .  
P i g  ...................... 
H o r s e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
3 - t o e d  s l o t h . . . . . . . . . . . . .  
A n t e a t e r . . . . . . . . . . . . . . . . .  
H a r e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
R a t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
J e r b o a . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
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G u i n e a  p i g  ............... 
S q u i r r e l  ................. 
P o r p o i s e  . . . . . . . . . . . . . . . . .  
P o r c u p i n e  . . . . . . . . . . . . . . . .  

0.25 
0.2 

0.51 
25 
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1.6 
3 
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3.4 
1.9 
2.85 
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-- 
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1.1 
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0.14 
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0.0195 2.3 
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0.0255 2.35 
0.036 3.2 
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1.55 
2.1 

- -  
- -  
- -  
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0.72 
0.84 

0.0825 
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- -  
- -  
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0.054 
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0.046 
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D o l p h i n  . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Dugong . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
B l a c k f a c e d  k a n g a r o o  . . . . . .  
V u l p i n e  p h a l a n g e r  . . . . . . . .  
M a r s u p i a l  m o l e . . . . . . . . . . .  
K a n g a r o o  r a t . . . . . . . . . . . . .  
M a r s u p i a l  r a t . . . . . . . . . . . .  
S h o r t n o s e d  b a n d i c o o t . . . . .  
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50 
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0.025 
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0.57 
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- _  
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A f r i c a n  o s t r i c h . . . . . . . . . .  
K i w i . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Red c r o p p e d  l o o n . . . . . . . . .  
S o u t h  A f r i c a n  c o r m o r a n t . .  
G r e a t  S o u t h  A f r i c a n  

c o r m o r a n t . . . . . . . . . . . . .  
N i g h t  h e r o n . . . . . . . . . . . . . .  
D u c k . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
The s a m e . . . . . . . . . . . . . . . . .  
The s i f t m e  . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Kanyuk ..................... 
Grea te r  t i n a m o u . . . . . . . . . .  
H e n . . . . . . . . . . . .  . . . . . . . . . .  
Reed p a r t r i d g e  . . . . . . . . . . .  
Monarch c r a n e . . . . . . . . . . . .  
P i g e o n  . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

120 
- -  

1.6 
2.25 

3.95 
2.25 

0.98 

0.72 
0.75 
1.6 

10.5 
6.8 
0.67 

13 

- -  

0.24 

0.1 
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- -  
3.85 
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3.1 

- -  
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1.6 
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__ .. -. - . _  _ - .  

9: S i m i l a r  t o  a hawk, 
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B l u n t - t a i l e d  s k i n k . . . . . .  . 
West A f r i c a n  p y t h o n  ...... 
G i a n t  t o a d . . . . . . . . . . . . . . .  

0 . 1 4 ( H )  

0 . 2 4  (HI 

0 . 3 6  0 . 2 8 5  I 0 . 0 9 3  7 . 8  

i::i5 1 0 . 0 3 4  3 . 7  

0 . 2 5  (H) 

0 . 1 5  (H) 

0 . 1 8  (HI 
0 . 1 8 5  
0 . 1 8  0 . 0 3 2 5  3 . 3  
0 . 3  0 . 0 6 7 5  4 . 9  
0 . 2 2  (HI 
0 . 2 7 5  

0 . 2 1  (H) 
0 . 2 8  1 0 . 0 6  4 . 8  

: :zz5 1 0 . 0 4 8 5  4 . 4  
0 . 2  (H) 
0 . 2 5 5  

F i s h  

_ -  

_ _  

- -  

-- 

- -  
- -  

- -  

- -  

R o a c h . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
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Tunny .................... 
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P e r c h . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

C h i m e r a  .................. 

M o l ' v a . .  ................. 

B r a m a . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

S e a  t o n g u e . . . . . . .  ........ 

Scomber.................. 
B l a c k c r u s t e d  h a l i b u t  ..... 
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T A B L E  1 ( C o n t i n u e d )  
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.................... 

N o t e :  H i s  t h e  h o r i z  
0 . 0 5 0 9  - + 0 . 0 2 6  

bo 
a x  
bo 

0 . 2 3 5  I I ,  
r L R  - c a n a l ;  t h e  mean v a l u e  - - 

V 

The  r e s u l t s  o f  t h e  m e a s u r e m e n t s  c o n f i r m e d  t h e  t h e o r e t i c a l  p r e -  
d i c t i o n s  o f  t h e  a u t h o r s  o n  t h e  weak d E g r e e  o f  d e p e n d e n c y  o f  r a n d  
R u p o n  t h e  b o d y  mass m:r2 (or R )  = Am , w h e r e  A i s  t h e  p r o p o r t i o n -  
a l i t y  f a c t o r ,  a n d  t h e  s i z e  o f  t h e  i n d i c a t o r  d e g r e e  i s  w i t h i n  t h e  
r a n g e  f r o m  1 / 1 2  t o  1/3. A c t u a l l y ,  

iog 100 r2 =: (0.0945 U.0549) log + 0,2525, 

l o g  100 R = (0,0761 f 0.0402) 1og-l- 2.3797, 

w h e r e  r a n d  R a r e  m e a s u r e d  i n  m i l l i m e t e r s ;  m i n  k i l o g r a m s .  

T h u s ,  m e a s u r e m e n t s  i n d i c a t e d  t h a t  r 2  a n d  R h a v e  a t e n d e n c y  t o  
i n c r e a s e  v e r y  s l o w l y  w i t h  t h e  a n i m a l ' s  i n c r e a s e  i n  m a s s ,  w h e r e b y  
t h e  s p e e d  o f  i n c r e a s e  f o r  R i s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same a s  r 2 ;  t h a t  
i s ,  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  r. The v a r i a t i o n s  i n  r a n d  R a r e  
s m a l l  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  c h a n g e s  i n  s i z e  o f  t h e  a n i m a l s  
( T a b l e  l), s o  t h a t  a 1 0 0 0 - f o l d  g r o w t h  i n  b o d y  mass among m a m m a l s ,  
l e t  u s  s a y ,  f r o m  0 . 1  t o  1 0 0  kg  ( a s s u m i n g  a n  e q u i v a l e n t  1 0 - f o l d  
i n c r e a s e  i n  t h e  l i n e a r  m e a s u r e m e n t s  o f  t h e  b o d y )  c o r r e s p o n d s  t o  
t h e  i n c r e a s e  i n  r b y  1 . 6  a n d  R b y  2 . 2  t i m e s .  The  s c a t t e r i n g  o f  
t h e  mean v a l . u e s  o f  r a n d  R i s  s u b s t a n t i a l l y  d e c r e a s e d  i f  f i s h  a r e  
e x c l u d e d  f r o m  t h e  c a l c u l a t i o n ;  t h e i r  c a n a l  s i z e s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  
g r e a t e r  t h a n  t h e  s i z e s  o f  c a n a l s  f o r  m a m m a l s  o f  t h e  s a m e  m a s s .  
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The O t o l i t h  Appara tus  

The r e c e p t o r  s y s t e m  f o r  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  
w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  m o t i o n  o f  d e n s e r  p a r t i c l e s  i n  a l e s s  d e n s e  
f l u i d  i s  u n i v e r s a l  f o r  l i v i n g  o r g a n i s m s .  

B o t h  t h e  s t a t o c y s t  a p p a r a t u s  of i n v e r t e b r a t e s  a n d  t h e  o t o l i t h  
a p p a r a t u s  ( u t r i c u l u s ,  s a c c u l u s ,  l a g e n a )  o f  v e r t e b r a t e s  f u n c t i o n  i n  
t h i s  way. 

The f l u i d  i n s i d e  t h e  l a b y r i n t h  of v e r t e b r a t e s  ( e n d o l y m p h )  h a s  
a d e n s i t y  r e l a t i v e  t o  w a t e r  o f  1 . 0 2 - 1 . 0 4 .  L a r g e  ( f r o m  1 t o  2 0  mm) 
o t o l i t h s  c o n s i s t  o f  l i m e s t o n e  w i t h  a d e n s i t y  o f  2 . 9 3 ,  h a v i n g  a 
mass c o n s i s t e n c y  s i m i l a r  t o  t o o t h p a s t e  a n d  t o  s t o n e s  w i t h  a c h a r a c -  
t e r i s t i c  l a m i n a r  s t r u c t u r e .  O t o c o n i u s  i n  mammals a n d  man ( f r o m  
1 - 2 0  p )  c o n s i s t s  o f  c a l c i t e  w i t h  a d e n s i t y  o f  2 . 7 1 .  C e r t a i n l y  
t h e  p r o t e i n  n e t w o r k  i n c l u d i n g  t h e  o t o c o n i u s ,  t h e  s o - c a l l e d  o t o l i t h  
membrane ,  moves a s  a s i n g l e  b o d y ;  i . e . ,  i t s  p a r t s  a r e  v e r y  f i r m l y  
i n t e r c o n n e c t e d .  The d e n s i t y  o f  t h e  o t o l i t h  f o r m a t i o n ,  t h u s ,  i s  
a l m o s t  t h r e e  t i m e s  more d e n s e  t h a n  t h e  e n d o l y m p h ,  a n d  t h e  m a s s  i s  
a s  much a s  1 0 0  t i m e s  g r e a t e r  t h a n  t h e  mass o f  a n  e q u a l  vo lume o f  
e n d o l y m p h .  C o n s e q u e n t l y ,  t h e  e x p r e s s i o n  aV ( p 1  - p z ) ,  w h e r e  a 
i s  a c c e l e r a t i o n ,  V v o l u m e ,  p 1  a n d  p 2  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  o t o l i t h  a n d  
e n d o l y m p h ,  d e f i n e s  t h e  s u r p l u s  f o r c e  w h i c h  i s  a p p l i e d  t o  a n  o t o l i t h  
upon t h e  a c t i o n  o f  g r a v i t a t i o n a l  or a n y  o t h e r  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  
( T r i n k e r ,  1 9 6 2 ) .  

The o t o l i t h  membrane i s  p e n e t r a t e d  w i t h  f i l i f o r m  p r o c e s s e s  
( c i l i a )  o f  t h e  u n d e r l y i n g  l a y e r  o f  s e c o n d a r y  s e n s o r y  c e l l s  w h i c h ,  
t o g e t h e r  w i t h  t h e  i n t e r m e d i a t e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  f o r m  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  m a c u l a .  

F i g .  3 .  S t r u c t u r a l  Scheme o f  t h e  O t o l i t h  Organ  
( L o n g i t u d i n a l  S e c t i o n  o f  t h e  O t o l i t h  Membrane a n d  
M a c u l a )  ( G r o e n ,  1 9 5 6 ) .  

OM - O t o l i t h  Membrane; SMS - Submembranal  S p a c e .  
R e m a i n i n g  D e s i g n a t i o n s  a s  on F i g .  2 .  
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Between t h e  o t o l i t h  a n d  m a c u l a  t h e r e  i s  a n a r r o w  s p a c e  f i l l e d  
w i t h  a j e l l y - l i k e  mass w h i c h  makes  i t  p o s s i b l e  f o r  t h e  o t o l i t h  t o  
s l i d e  a l o n g  t h e  m a c u l a  a n d  t o  d e f o r m  t h e  h a i r s  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l .  
The  maximum d i s p l a c e m e n t  o f  a n  o t o l i t h  a l o n g  t h e  m a c u l a  i s  o n  t h e  
o r d e r  o f  0 . 1  m m  f o r  t h e  s a c c u l u s  a n d  0 . 0 0 5  m m  f o r  t h e  u t r i c u l u s  
( d e  V r i e s ,  1 9 5 0 )  ( F i g .  3 ) .  

W e i g h i n g  t h e  o t o l i t h  o f  t h e  s a c c u l u s ,  u t r i c u l u s  a n d  l a g e n a  o f  
b o n y  f i s h e s ,  d e  V r i e s ,  1 9 5 0 ,  showed t h a t  t h e  w e i g h t  o f  o t o l i t h s  
c h a n g e s  i n s i g n i f i c a n t l y  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  c h a n g e  o f  s i z e  
( w e i g h t )  o f  t h e  f i s h  ( T a b l e  2 ) .  

T A B L E  2 

W E I G H T  OF OTOLITHS OF FISH ( d e  V r i e s ,  1 9 5 6 )  

Form 

_ _  

P i k e  

R u f f  

W e i g h t ,  

g 
~. - 

35 
3000 

6 
27 

W e i g h t  

sacculus 1 
4.4 

si.0 
7 

35 

o f  O t  

utrlculue 

0.5 
6.0 
0,16 
0.65 

o l i t h s  ,mg 

1 lagena 

0.5 
fi.5 
- 

12 

/17 

The g e n e r a l  l a w  o f  t h e  s i g n i f i c a n t l y  s l o w e r  i n c r e a s e  i n  s i z e s  
o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  
t h e  a n i m a l  i s  t r u e  for a l l  s e c t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h .  T h i s  i s  
u n d e r s t a n d a b l e  s i n c e  t h e  l a b y r i n t h  i s  " n o t  t h e  s h i p ' s  h e l m ,  b u t  
o n l y  i t s  c o m p a s s "  ( d e  V r i e s ,  1 9 5 6 ) .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  for 
mammals t h e  membranous l a b y r i n t h  d o e s  n o t  grow a f t e r  b i r t h ,  a l -  
t h o u g h  t h e  t e m p o r a l  b o n e  i n  w h i c h  i t  i s  i n c l u d e d  i n c r e a s e s  s i g -  
n i f i c a n t l y .  

B r i e f  Morphologica l  I n f o r m a t i o n  on t h e  S t r u c t u r e  of  
t h e  Sensory  E p i  t h e 1  i u m  o f  t h e  Ves t i  bul a r  Appara tus  

I n  t h e  a c o u s t i c a l  l a t e r a l  s y s t e m  two  t y p e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
a r e  d i f f e r e n t i a t e d :  Type  1 a n d  Type 2 .  Type 2 i s  c h a r a c t e r i s t i c  
f o r  t h e  o r g a n s  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e ,  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n s  o f  t h e  
i n t e r n a l  e a r  o f  l o w e r  v e r t e b r a t e s  a n d  f o r  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s  
a n d  mammals;  Type 1 f o r  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n  o f  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  
( r e p t i l e s ,  b i r d s  a n d  m a m m a l s ) .  I n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
c r i s t a e  a n d  m a c u l a e  o f  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  two  t y p e s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  a r e  known; p i t c h e r - s h a p e d  Type 1 c e l l s  a n d  c y l i n d r i c a l  Type 2 
c e l l s  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ,  F i g .  4 ) .  The b a s i c  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e s e  
two t y p e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  c o n s i s t s  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  a n d  s t r u c -  
t u r e  o f  n e r v e  e n d i n g s ,  a n d  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  c e l l u l a r  o r g a n e l l s .  

11 
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A t  t h e  same t i m e  Type  2 c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  i n n e r v a t e d  
by n u m e r o u s  t h i n  n e r v e  f i b e r s ,  f o r m i n g  o n  t h e i r  b a s i s  t h e  bud-  
s h a p e d  n e r v e  e n d i n g  o f  t h e  s e c o n d  t y p e  ( g r a n u l a t e d  a n d  n o n - g r a n u -  
l a t e d )  Type  2 r e c e p t o r  c e l l s  a r e  s u r r o u n d e d  w i t h  l a r g e  c u p - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s  a l m o s t  t o  t h e  v e r y  t i p  ( F i g .  4 ) .  E n g s t r o m  ( 1 9 5 8 )  
d i s c o v e r e d  t h e  p r e s e n c e  o f  s m a l l  g r a n u l a t e d  n e r v e  e n d i n g s ,  f o r m i n g  
s y n a p s e s  o f  t h e  e x t e r i o r  o f  t h i s  n e r v e  c u p .  The n e r v e  c u p  may 
g i v e  r i s e  t o  p r o c e s s e s  w h i c h  e n t e r  i n t o  s y n a p t i c a l  c o n t a c t  w i t h  
Type 1 c y l i n d r i c a l  c e l l s  ( A d e s ,  E n g s t r o m ,  1 9 6 5 ) .  

K 

N I  

t 

F i g .  4 .  S t r u c t u r a l  Scheme o f  t h e  V e s t i b u l a r  S e n s o r y  
E p i t h e l i u m .  

NF - N e r v e  F i b e r ,  F o r m i n g  a C a l y x  Around a Type 1 c e l l ;  
NE - N e r v e  E n d i n g  for a Type 2 c e l l ;  S - S t e r o c i l i a ;  
K - K i n o c i l i a  w i t h  a Basa l  C o r p u s c l e  ( B C ) ;  K '  - Reduced  
K i n o c i l i a  ( S p o e n d l i n ,  1 9 6 5 a ) .  

12 
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S o m e t i m e s  t h e r e  a r e  f r o m  2 - 4  Type 

U n l i k e  t h e  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d -  
i n g s ,  t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  
a r e  f o r m e d  w i t h  t h i c k  n e r v e  f i b -  
e r s ,  e a c h  o f  w h i c h  g i v e s  a s m a l l  
number o f  s c y p h o i d  e n d i n g s  t o  
t h e  n e i g h b o r i n g  r e c e p t o r  c e l l s .  
A l t h o u g h  b o t h  t y p e s  o f  c e l l s  a r e  
d i s t r i b u t e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  
s t r e t c h  o f  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e ,  
Type 1 c e l l s  a r e  l o c a l i z e d  c h i e f -  
l y  u n d e r  a p e x e s ,  a n d  Type 2 c e l l s  
b a s i c a l l y  i n  t h e  p e r i p h e r a l  r e -  
g i o n s .  I n  m a c u l a e  Type 1 c e l l s  
a r e  o f t e n  f o u n d  m a i n l y  i n  t h e  

1 c e l l s  i n  o n e  c u p  ( F i g .  5 ) .  /19 

c e n t r a l  r e g i o n s ,  s i n c e  on t h e  
p e r i p h e r y  more o f  t h e  c e l l s  a r e  
o f  Type 2 .  E v i d e n t l y ,  t h e r e  a r e  
more Type 2 c e l l s  i n  m a c u l a e  t h a n  
i n  c r i s t a e .  T h e s e  d a t a  a n d  a l s o  
t h o s e  on t h e  more d i f f e r e n t i a t e d  
d i s t r i b u t F o n  o f  o r g a n o i d s  i n  t h e  

F i g .  5 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  o f  
t h e  V a r i e t y  o f  S c y p h o i d  End- 
i n g s .  

( a )  D o u b l e  a n d  ( b )  T r i p l e  Cups 
( S p o e n d l i n ,  1 9 5 6 b )  

c y t o p l a s m s  o f  Type 1 c e l l s  a l l o w e d  Wersa l l  ( 1 9 5 6 )  t o  d r a w  t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  t h e  c y l i n d r i c a l  Type  2 r e c e p t o r  c e l l s  w h i c h  a r e  f o u n d  
i n  a l l  v e r t e b r a t e s ,  r e c e i v e  a s t r o n g  d i f f u s e  s t i m u l u s ,  w h i l e  Type 1 
r e c e p t o r  c e l l s  a r e  h i g h l y  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  w i t h  a s p e c i f i c  
f u n c t i o n  a n d  r e c e i v e  l o c a l  a c t i o n s  on a l i m i t e d  r e g i o n  o f  t h e  
s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  

I n  a l a r g e  number o f  i n v e s t i g a t i o n s , Y a .  A .  V i n n i k o v  a n d  others 
( V i n n i k o v ,  1 9 6 6 )  i n  p a r t i c u l a r  d i s c o v e r e d  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  
b e t w e e n  Type 1 a n d  T y p e  2 r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  
o f  many mammals a n d  b i r d s .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  p r i m a r i l y  c o n c e r n  t h e  
c h a r a c t e r  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  R N A ,  p r o t e i n ,  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  

R e c e p t o r  h a i r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
i n  v e r t e b r a t e s  a n d  o f  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  
p r e s e n c e  o f  o n e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  w i t h  a c h a r a c t e r i s t i c  ( 1 8  + 2 )  
f i b r i l l a r  s t r u c t u r e .  I t  i s  o r i e n t a t e d  b e s i d e  a h a i r  b u n d l e  w i t h  
l i t t l e  m o b i l i t y  w h i c h  h a s  l o s t  f i b r i l s ,  t h e  s o - c a l l e d  s t e r o c i l i a  
( F i g .  6 a ) .  

The k i n o c i l i u m  i s  l o c a t e d  i n  a n o t c h  f o r m e d  by 8 or 9 p a r a l l e l  
r o w s  o f  s t e r o c i l i a  ( 5 - 6  p e r  r o w ) .  S t e r o c i l i a  b u n d l e s  h a v e  v a r i o u s  
l e n g t h s .  The l o n g e s t  s t e r o c i l i a  a r e  d i s t r i b u t e d  a r o u n d  k i n o c i l i u m  
a n d  a t t a i n  l o n g t h s  o f  4 0  p ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  To d a t e  n o  d i f f e r e n c e s  
h a v e  b e e n  d i s c o v e r e d  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  s t e r o c i l i a  i n  h a i r  b u n d l e s  
o f  t h e  T y p e  1 a n d  Type 2 s e n s o r y  c e l l s .  

1 3  
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b 

F i g .  6 .  V a r i o u s  T y p e s  o f  H a i r  B u n d l e s :  ( a )  C r i s t a e  
a n d  (b) M a c u l a e  ( O r m e r o d ,  1 9 6 5 ) .  
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F i g .  7 .  M i c r o s c o p i c  S t r u c t u r e  o f  t h e  C r e s t  o f  t h e  
A m p u l l a  ( A )  a n d  t h e  L a t e r a l  L i n e  Organ  ( B ) .  

( a )  a n d  (b) M a g n i f i e d  P o r t i o n s  o f  t h e  S e n s o r y  E p i -  
t h e l i u m ,  I l l u s t r a t i n g  t h e  S t r u c t u r e  o f  t h e  S e n s o r y  
C e l l s  a n d  t h e  O r i e n t a t i o n  o f  H a i r  B u n d l e s .  B l a c k  
K i n o c i l i u m  ( F l o c k ,  W e r s a l l ,  1 9 6 2 ) .  
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I n  t h e  m a e u l a  u t r i c u l u s ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  d e s c r i b e d  t y p e  / 2 2  
o f  o r g a n i z a t i o n  o f  h a i r s  i n t o  a b u n d l e ,  o t h e r  t y p e s  a p p e a r  ( F i g .  
6 b ) .  

I n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  t h e  k i n o -  
c i l i u m  i n  a l l  h a i r  b u n d l e s  i s  f o u n d  a t  t h e  s i d e  of  t h e  u t r i c u l u s ;  
i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  f o r w a r d  v e r t i c u l a r  c a n a l  i t  i s  l o c a t e d  o n  t h e  
s i d e  f a c i n g  t h e  o p e n  s p a c e  o f  t h e  c a n a l  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ;  L o w e n s t e i n ,  
W e r s a l l ,  1 9 5 9 )  ( F i g .  4 ) .  

Such  a homogeneous  p o l a r i z a t i o n ,  a s  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  
F l o c k  ( 1 9 6 4 )  showed o n  t h e  b u r b o t ,  L o w e n s t e i n  e t  a l . ,  ( 1 9 6 4 )  o n  
t h e  s k a t e  a n d  S p o e n d l i n  (1956) o n  m o n k e y s ,  d o e s  n o t  e x i s t  i n  o t h e r  
r e g i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  

I n  m a c u l a  u t r i c u l u s  t h e  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a r e  d i s -  
t r i b u t e d  i n  a f a n - s h a p e  f r o m  t h e  m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  t o  
s e v e r a l  d i s t o r t e d  b o r d e r  l i n e s ,  f r o m  w h i c h  t h e  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  
s e n s o r y  c e l l s  i s  t h e  o p p o s i t e  ( F i g .  8 ) .  T h u s ,  i n  t h e  m a c u l a  
u t r i c u l u s  a l l  p o s s i b l e  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a r e  p r e s e n t e d .  

I n  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s  t h e  
c e l l s  a r e  p o l a r i z e d  a p p r o x i m a t e l y  
e q u a l l y  i n  t h e  f r o n t  l o w e r  a n d  
r e a r  u p p e r  d i r e c t i o n s  w h e r e b y  
t h e  k i n o c i l i a  i n  b o t h  d i r e c t i o n s  
o f  t h e  b o r d e r  l i n e  a r e  t u r n e d  i n  
o p p o s i t e  s i d e s ,  s o  t h a t  i n  t h e  
macula s a c c u l u s  n o t  a l l  d i r e c t i o n s  
o f  p o l a r i z a t i o n  a r e  r e p r e s e n t e d .  

P o l a r i z a t i o n  o f  v a r i o u s  s e c -  
t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
o f  t h e  s k a t e  ( R a j a  c l a v a t a )  i s  

I p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  9 .  
\.\ \ \ , \ \  

- . . - L ' L -  - 
T h e r e  a r e  6 , 9 0 0  s e n s o r y  c e l l s  

F i g .  8 .  S c h e m a t i c  Drawing  o f  i n  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s  o f  t h e  
t h e  M o r p h o l o g i c a l  P o l a r i z a t i o n  g u i n e a  p i g ;  8 , 4 0 0  i n  t h e  m a c u l a  
of H a i r  C e l l s  i n  t h e  Macula  u t r i c u l u s ;  6 , 0 0 0  i n  t h e  c r i s t a  o f  
U t r i c u l u s  o f  t h e  B u r b o t  ( L o t a  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n -  
v u l g a r i s )  ( F l o c k ,  1 9 6 4 ) .  a l s ;  a n d  t h e  s u r f a c e  a r e a  o f  t h e  

s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a p p r o x i m a t e l y  
0 . 4 8 ,  0 . 5 5  a n d  0.40 m r n 2  ( L i n d e m a n ,  1 9 6 7 ) .  
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A n t e r i o r  v e r t i c a l  
/ /  a m p u l l a  

H o r i z o n t a l  a m p u l l a  

sacculus 

P o s t e r i o r  v e r t i c a l  
a m p u l l a  

F i g .  9 .  M o r p h o l o g i c a l  P o l a r i z a t i o n  o f  t h e  S e n s o r y  
E p i t h e l i u m  i n  V a r i o u s  S e c t i o n s  o f  t h e  L a b y r i n t h  o f  
t h e  S k a t e  R a j a  c l a v a t a  ( L o w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) .  

B e t w e e n  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  t h e r e  a r e  
s u p p o r t  c e l l s  s h a p e d  l i k e  i r r e g u l a r  p r i s m s .  S u p p o r t  c e l l s  d e n s e l y  
e n c i r c l e  t h e  s e n s o r y  c e l l s  a n d  n e r v e  e n d i n g s .  S e v e r a l  o f  them 
s t r e t c h  f r o m  t h e  b a s a l a r  membrane t o  t h e  e p i t h e l i a l  s u r f a c e ,  w h e r e -  
a s  o t h e r s  d o  n o t  r e a c h  t h e  b a s e  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  

Below t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  l o c a t e d  a t h i c k  n e t w o r k  o f  
c a p i l l a r i e s .  I n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  b a s a l a r  membrane ,  t h e  
w a l l s  o f  t h e  c a p i l l a r i e s  become t h i n  a n d  a r e  p u n c t u r e d  w i t h  p o r e s  
on t h e  o r d e r  o f  8 0 0  8 i n  d i a m e t e r  ( F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  

C h e m i c a l  C o m p o s i t i o n  a n d  B i o p h y s i c s  o f  t h e  
L a b y r i n t h  F l u i d s  

R e c e n t  i n v e s t i g a t i o n s  b y  Maggio ( 1 9 6 6 )  on d i s t u r b a n c e s  i n  t h e  
c o c h l e a r  f u n c t i o n  o f  c a t s ,  c a u s e d  by p a r t i a l  r e m o v a l  o f  p e r i l y m p h  
t h r o u g h  t h e  r o u n d  window,  a s  w e l l  a s  h i s  d e m o n s t r a t i o n  o f  d y n a m i c  
c o n n e c t i o n s  b e t w e e n  s e v e r a l  b a s i c  c h e m i c a l ,  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  
a n d  m o r p h o l o g i c a l  i n d i c a t o r s  o f  a c t i v i t y  i n  t h e  a u d i t o r y  s y s t e m  i n  
c a t s  a n d  D a l m a t i o n  d o g s  w i t h  c o n g e n i t a l  d e a f n e s s ,  l e d  t h e  a u t h o r s  
t o  t h e  f o l l o w i n g  c o n c l u s i o n .  The p e r i l y m p h  a n d  p r o b a b l y  t h e  e n d o -  /24 
lymph a r e  n o t  o n l y  m e d i a  e n a b l i n g  t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  m e c h a n i c a l  
e n e r g y  o f  s o u n d  t o  t h e  h a i r  c e l l s ,  b u t  t h e y  p r o b a b l y  a r e  p r i m a r i l y  
e l e c t r o c h e m i c a l  a n d  p h y s i c a l  c h e m i c a l  m e d i a ,  n e c e s s a r y  for t h e  
e x i s t e n c e  o f  t h e  f u n c t i o n s  of t h e  l a b y r i n t h ' s  n e u r o r e c e p t o r s .  
T h e r e f o r e ,  f o r  e x a m p l e ,  a s  a c o n s e q u e n c e  o f  t h e  p a r t i a l  r e m o v a l  o f  
t h e  p e r i l y m p h  f r o m  t h e  c o c h l e a  n o t  o n l y  t h e  c o n d i t i o n s  o f  e n e r g y  
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transmission to the hair cells, but also the very processes of con- 
version of mechanical sound energy into electrical energy of the 
nerve impulses are hindered. The authors extend their conclusions 
even to the receptors of the vestibular apparatus. It is absolutely 
necessary that there be further experiments to test the proposed 
hypotheses. 

Given briefly below are summary literary data related to the 
biochemical composition of labyrinth fluids in comparison with the 
cerebro-spinal fluid and with blood serum. It is necessary to note 
that the majority of data were obtained after death and, according 
to Maggio ( 1 9 6 6 ) ,  the K f  and Na' content cannot be considered ab- 
solutely reliable. 

Comparison o f  Physical Characteristics and Physical 
Composition o f  t h e  Perilymph and Endolymph 

The viscosity, specific gravity, osmotic pvessure, electrical 
conductivity and biopotentials of the perilymph are lower than 
those of the endolymph. The volume, pressure diffraction and indi- 
cator and electrical conductivity is higher in the perilymph. Just 
on the basis of these facts it is possible to come to the conclusion 
that the endolymph and perilymph are different fluids. Just what 
role is played by the physical characteristics of these two fluids 
has not yet been established, and there are only suppositions. 
For example, the dependency between the viscosity of the perilymph 
and the mechanism of energy transformation in the cochlear and 
vestibular systems is not known. The high viscosity of the endo- 
lymph (with a maximum in elasmobranch fish) is due to a high con- 
tent of mucopolysaccharides. As a result of such a viscosity the 
effects of strong oscillation of the endolymph may be eliminated, 
and the vortical motions with the physiological current of this 
fluid may be prevented (Tonndorf, van Bergeijk, 1958). The differ- 
ent composition of mucopolysaccharides in elasmobranch fish and in 
mammals determines the different viscosity of the endolymph of 
these vertebrates. In sharks, however, the viscosity of the peri- 
lymph is higher than the viscosity of the endolymph. The perilymph 
o f  the utriculus and of the semi-circular canals is more viscous 
than the perilymph of the cochlea and the sacculus. Basically, 
mucosaccharides in the labyrinth fluid of sharks are represented 
by hyaluronic acid. It appears important that cochlea and vestib- 
ular structures such as the tectorial membrane, the cochlear and 
the otolith membrane are not only washed but also saturated with 
endolymph containing mucopolysaccharides. 

The high osmotic pressure in the endolymph relative to the /25 
perilymph supports the point of view that the endolymph is a prod- 
uct of an active process of secretion of the stria vascularis cells, 
and the perilymph can be used as an ultrafiltrate of serum through 
the capillary (we will deal with this below). 

18 
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The h i g h  i n d i c a t o r s  o f  r e f r a c t i o n  o f  t h e  p e r i l y m p h  r e l a t i v e  
t o  t h e  e n d o l y m p h ,  d e s p i t e  t h e  g r e a t e r  v i s c o s i t y  o f  t h e  l a t t e r ,  c a n  
b e  a s c r i b e d  t o  t h e  l a r g e r  p r o t e i n  c o n t e n t  i n  t h e  p e r i l y m p h  c o n -  
n e c t e d  w i t h  i n o r g a n i c  i o n s  ( N a + ,  K a + ,  C a + +  e t c . ) .  

The c o n t e n t  o f  o r g a n i c  s u b s t a n c e s  i n  t h e  p e r i l y m p h  i s  h i g h e r  
t h a n  i n  t h e  e n d o l y m p h ,  a n d  t h e  c o n t e n t  o f  i n o r g a n i c  s u b s t a n c e s  i s  
l o w e r .  I n  t h e  c a t ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n s  i n  t h e  p e r i l y m p h  
i s  t w i c e ,  i n  t h e  g u i n e a  p i g  t h r e e  t i m e s  a n d  i n  a s h a r k  o n e  a n d  
o n e - h a l f  t i m e s  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  e n d o l y m p h .  The g e n e r a l  n i t r o g e n ,  
h o w e v e r ,  i s  s l i g h t l y  h i g h e r  i n  t h e  p e r i l y m p h  o f  s h a r k s .  I n  t h e  
g u i n e a  p i g ,  t h e  amount  o f  n o n p r o t e i n  n i t r o g e n  i s  t h e  same i n  t h e  
p e r i l y m p h  a n d  t h e  e n d o l y m p h .  I n  mammals t h e  p i c t u r e  o f  t h e  p r o t e i n  
f r a c t i o n  i n  t h e  p e r i l y m p h  d i f f e r s  f r o m  t h a t  i n  t h e  e n d o l y m p h .  
A p p r o x i m a t e l y  o n e  a n d  o n e - h a l f  o f  t h e  p r o t e i n s  o f  t h e  p e r i l y m p h  
a r e  a l b u m i n s .  I n  human s e r u m ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  a l b u m i n s  c o m p r i s e  
4 / 5  o f  a l l  p r o t e i n s .  I n  o t h e r  b o d y  f l u i d s  ( v i t r e o u s  b o d y )  t h e  
a l b u m i n  c o n c e n t r a t i o n  i s  e q u a l  t o  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  g l o b u l i n s .  
I n  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  s u c h  a s  e l a s m o b r a n c h  f i s h ,  t h e  p r o t e i n s  
o f  t h e  e n d o l y m p h  a r e  r e p r e s e n t e d  o n l y  by g l o b u l i n s ,  w h e r e a s  i n  t h e  
p e r i l y m p h  by g l o b u l i n s  ( 7 9 % )  a n d  a l b u m i n s  ( 2 1 % ) .  

Amino a c i d s  o f  t h e  p e r i l y m p h  b e l o n g  t o  t h e  a l i p h a t i c  mono- 
a n d  d i a m i n o  a c i d s  w i t h  l o w  m o l e c u l a r  w e i g h t .  They  a l s o  b e l o n g  t o  
t h e  c l a s s  o f  g l y c o f o r m  a c i d s  a n d  c o n s e q u e n t l y  p a r t i c i p a t e  i n  v a r -  
i o u s  p h a s e s  o f  g l u c o s e  m e t a b o l i s m .  The c o m p o s i t i o n  o f  a m i n o  a c i d s  
i n  t h e  p e r i l y m p h  d o e s  n o t  c h a n g e  w i t h  i n t r a - a b d o m i n a l  i n t r o d u c t i o n  
o f  t r i p t o p h a n  ( a b s e n t  i n  t h e  p e r i l y m p h )  a n d  g l o c u - a m i n o  a c i d  w h i c h ,  
on t h e  o t h e r  h a n d ,  i s  p r e s e n t  i n  i t  ( C h e v a n c e  e t  a l . ,  1 9 6 0 ) ;  b u t  
i t  d o e s  c h a n g e  w i t h  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  s o l u t i o n s  c o n t a i n i n g  a l a -  
n i n e ,  s e r i n e ,  t h r e o n i n e  a n d  m e t h i o n i n e .  A d i f f e r e n c e  of t h e  p e r i -  
lymph i s  t h e  p r e s e n c e  o f  g l u t o a m i n o  a c i d  i n  t h e  a b s e n c e  o f  m e t h -  
i o n i n e .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  c o n s t a n c y  i n  t h e  compo- 
s i t i o n  o f  a m i n o  a c i d s  i s  d u e  t o  a l o c a l  e n z y m a t i c  b a l a n c e .  A 
c o m p l e x  b a r r i e r  c o n t r o l l e d  b y  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  e x c l u d e s  
m e t a l  i o n s  a n d  s e v e r a l  f r e e  a m i n o  a c i d s  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  f l u i d ,  
a n d  e s p e c i a l l y  f r o m  t h e  p e r i l y m p h  ( C h e v a n c e ,  1 9 5 8 ,  C h e v a n c e  e t  
a l . ,  1 9 6 0 ;  K l u y s k e r s ,  R a b a c y ,  1 9 6 0 ) .  

I n  t h e  s h a r k  a n d  t h e  c a t  t h e  pH o f  t h e  p e r i l y m p h  a n d  t h e  
e n d o l y m p h  a r e  a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  ( V i l s t r u p ,  J e n s e n ,  1 9 5 5 ;  L e d o u x ,  
1 9 5 0 ) ,  b u t  i n  t h e  g u i n e a  p i g  t h e  pH o f  t h e  p e r i l y m p h  i s  h i g h e r  t h a n  
i n  t h e  e n d o l y m p h ,  i n  w h i c h  t h e  i n s u f f i c i e n c y  o f  0 2  l o w e r s  t h e  pH 
t o  7 . 8  a n d  7 . 0 ,  r e s p e c t i v e l y  ( M i s r a h y  e t  a l . ,  1 9 5 8 ) .  I n  man t h e  
pH i n  t h e  e n d o l y m p h  i s  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  p e r i l y m p h  ( R a u c h ,  K o s t l i n ,  
1 9 5 8  ) . 

The c o n c e n t r a t i o n s  o f  Ca", Mg++, C1- i n  t h e  p e r i l y m p h  a n d  
e n d o l y m p h  o f  m a m m a l s  a r e  e q u a l ,  b u t  t h a t  o f  N a +  i s  g r e a t e r  i n  t h e  
p e r i l y m p h  a n d  K +  i n  t h e  e n d o l y m p h .  The c o n c e n t r a t i o n  of  Na+ i n  t h e  /26 
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perilymph is closely connected with the concentration of the Kt in 
the endolymph. In elasmobranch fish the ratio of the concentrations 
of endolymph and perilymph for K+ is 19 (compared with the ratio in 
mammals), for Nat is 1.05, for C1- is 1.2, and in mammals this 
ratio for Nat is 0.1 and for C1- is 0.9 (Murray, Pottz, 1961). 
The total concentration of Na+ and K +  is greater in the endolymph. 
The high concentration of C1- balances the high concentrations of 
Nat and K+. The labyrinth fluid of the octopus (Octopus vulgaris) 
is similar in ion composition to blood serum (Amore et al., 1959). 

On the whole the given data indicate that the endolymph and 
the perilymph are different fluids in their physical characterist- 
ics and in their chemical composition, and apparently have differ- 
ent origins. 

Comparison o f  t h e  Physiological Characteristics and 
Chemical Composition o f  the Perilymph and Endolymph 

The osmotic pressure, freezing point and the indicator of 
refraction of the perilymph is higher than that of the cerebro- 
spinal fluid, and its electroconductivity is lower. 

Organic substances (proteins, ureas, amino and ketoacids, 
etc.) in the perilymph are greater than in the cerebro spinal 
fluid. There are more of the substances in the perilymph as op- 
posed to the cerebro-spinal fluid by 5 times in the cat and by 
3 times in the guinea pig and man. The content of inorganic sub- 
stances is the same, with the exception of CO,, the concentration 
of which is higher in the cerebro-spinal fluid (in man). In mam- 
mals there is a l s o  a difference in the concentrations of amino 
acids. 

Finally, the activity of phosphomonoesterases and lactate- 
dehydrogenases is higher in the perilymph. These data indicate 
that these fluids are similar but are not identical. The hypothesis 
that perilymph is a dialyzate of the cerebro-spinal fluid cannot 
be considered to be correct. It is more similar to blood serum 
than to endolymph. 

The osmotic pressure and the indicator of refraction of the 
endolymph is higher than that of the cerebro-spinal fluid. 

The concentration of H+ in the endolymph is higher and the 
content of reducing substances is lower. The content of proteins 
and the concentration of Ca++ and Mg++ are approximately equal. 
In the cat and several elasmobranches such as Raja clavata, 
Cetorhinus maximus and Scoloidontus laticandus, the content of 
C1- in the endolymph is higher. In bony fishes the low concentra- 
tion of Nat and in the elasmobranch fish the high concentration 
of C1- in the endolymph partially compensates for the excesses 
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o f  K+ ( E n g e r ,  1 9 6 4 ) .  

Comparison o f  t h e  Physical Characteristics and the 
Chemical Composition o f  the Perilymph and the 

Endolymph in Blood Serum 

The o s m o t i c  p r e s s u r e  a n d  t h e  i n d i c a t o r  o f  r e f r a c t i o n  o f  t h e s e  - / 2 7  
f l u i d s  a r e  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same. 

T h e r e  a r e  l e s s  o r g a n i c  s u b s t a n c e s  i n  t h e  p e r i l y m p h  t h a n  i n  
b l o o d  s e r u m .  The c o n c e n t r a t i o n s  o f  Na+ ,  K+ a n d  C a + +  a r e  t h e  s a m e .  
The p i c t u r e  o f  t h e  f r a c t i o n s  o f  p r o t e i n s ,  a m i n o  a n d  k e t o a c i d s  i s  
a p p r o x i m a t e l y  t h e  same i n  b o t h  f l u i d s .  G l y c i n e  a n d  t a u r i n e ,  how- 
e v e r ,  p r e d o m i n a t e  i n  t h e  p e r i l y m p h ;  t h e  a c t i v i t y  o f  phosphomono- 
e s t e r a s e  a n d  l a c t a t e  d i h y d r o g e n a s e  i s  h i g h e r .  I n  human p e r i l y m p h ,  
i n o r g a n i c  s u b s t a n c e s  ( N a + )  a r e  g r e a t e r ,  a n d  C 0 2  a n d  i n o r g a n i c  
p h o s p h o r o u s  a r e  l o w e r .  The  q u a n t i t i e s  o f  K+ a n d  Mg++ a r e  a p p r o x i -  
m a t e l y  e q u a l .  

From p h y s i c a l  a n d  c h e m i c a l  p o i n t s  o f  v i e w  t h e s e  f l u i d s  a r e  
v e r y  s i m i l a r ;  t h e r e f o r e  i t  i s  p e r m i s s i b l e  t o  v i e w  t h e  p e r i l y m p h  
a s  a n  u l t r a f i l t r a t e  o f  b l o o d  s e r u m .  

The o s m o t i c  p r e s s u r e  a n d  t h e  r e f r a c t i o n  i n d i c a t o r  o f  t h e  
e n d o l y m p h  i s  l o w e r  t h a n  t h a t  o f  b l o o d  c e l l s .  

I n  t h e  e n d o l y m p h  t h e  c o n t e n t  o f  p r o t e i n s  a n d  u r e a  i s  h i g h e r ,  
a n d  p h o s p h o m o n o e s t e r a s e  a n d  l a c t a t e  d i h y d r o g e n a s e  a r e  l e s s  a c t i v e .  
I n  t h e  c a t ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  K+ a n d  C 0 2  a r e  h i g h e r  i n  t h e  
e n d o l y m p h ,  a n d  i n  man,  on t h e  c o n t r a r y ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  K+ 
a n d  C O P  a r e  h i g h e r  i n  b l o o d  s e r u m .  The amount  o f  i n o r g a n i c  p h o s -  
p h o r o u s  i s  t h e  s a m e .  

T h e s e  d a t a  i n d i c a t e  t h a t  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  v i e w  t h e  e n d o -  
lymph a s  a n  u l t r a f i l t r a t e  o f  t h e  b l o o d ,  b u t  i t  m u s t  b e  c o n s i d e r e d  
t h e  r e s u l t  o f  a s e c r e t i o n  p r o c e s s  o f  t h e  s t r i a  v a s c u l a r i s  c e l l s ,  
i n s u r i n g  t h e  r e t e n t i o n  o f  Na+ a n d  t h e  l i b e r a t i o n  o f  K+, m e c h a n i s m s  
s i m i l a r  t o  t h e  p r o c e s s e s  i n  t h e  r e n a l  c a n i c u l i .  

I f  b l o o d  s e r u m  b y  i t s  N a +  a n d  K+ c o n t e n t  i s  c l o s e  t o  e x t r a -  
c e l l u l a r  f l u i d ,  t h e n  e n d o l y m p h  i s  c l o s e  t o  i n t r a c e l l u l a r  f l u i d .  
Endolymph i s  t h e  o n l y  b o d y  f l u i d  i n  w h i c h  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  K+ 
i s  t h e  same a s  i n  t h e  i n t r o c e l l u l a r  f l u i d .  I n  t h e  e x t r a c e l l u l a r  
f l u i d  K+ = 1 8 - 2 2  mg p e r  1 0 0  m l ;  i n  human s a l i v a  7 7 . 0  ( 4 6 . 4 - 1 0 7 . 6 )  
mg/100 m l  ( W h i t e  e t  a l . ,  1 9 5 5 ) .  

I n  1 9 5 1 ,  B6k6sy  r e g i s t e r e d  a n  u n u s u a l l y  h i g h  p o s i t i v e  p o t e n -  
t i a l  ( +  70-80  mV) i n  t h e  e n d o l y m p h  o f  t h e  c o c h l e a  i n  t h e  g u i n e a  
p i g  i n  r e l a t i o n s h i p  t o  t h a t  o f  t h e  p e r i l y m p h .  F u r t h e r  i n v e s t i g a -  
t i o n s  ( S m i t h  e t  a l . ,  1 9 5 8 ;  E l d r e d g e  e t  a 1  1 9 6 1 )  showed t h a t  d e s p i t e  
t h e  a n a t o m i c a l  c o n t i n u i t y  o f  t h e  l a b y r i n t h  f l u i d s ,  t h e  p o t e n t i a l  
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of  e n d o l y m p h  i n  t h e  s a c c u l u s  of t h e  g u i n e a  p i g  i s  a t o t a l  o f  +1 
m V ;  i n  t h e  u t r i c u l u s  + 4  m V ;  i n  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l  -1 m V .  C o n s e q u e n t l y  t h e  e l e c t r i c  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  s c a l a  
m e d i a  o f  t h e  c o c h l e a  i s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o n c e n t r a t i o n  
g r a d i e n t  o f  K +  a n d  N a +  i n  t h e  e n d o l y m p h  a n d  p e r i l y m p h .  A number  
o f  a u t h o r s  ( D a v i s  e t  a l . ,  1 9 5 8 ;  T a s a k i ,  S p y r o p o u l o s ,  1 9 5 9 )  i n d i c a t e d  
c o n v i n c i n g l y  t h a t  t h e  s o u r c e  o f  t h e  e n d o c o c h l e a r  p o t e n t i a l  i s  t h e  
s t r i a  v a s c u l a r i s .  

The s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  K+ i n  t h e  e n d o -  / 2 8  - 
lymph a n d  t h e  e x i s t e n c e  o f  a r e s t  p o t e n t i a l  of  + 7 0 - 8 0  m V  i n  t h e  
e n d o l y m p h  o f  t h e  c - . h l e a  o f  mammals i s  n o t  u n d e r s t o o d  a t  t h e  
p r e s e n t  t i m e .  T a s a k i  ( 1 9 6 0 )  p r o p o s e d  t h a t  t h e  e n d o c o c h l e a r  
p o t e n t i a l  h a s  a n  a c t i o n  on t h e  r e c e p t o r  c e l l s  s i m i l a r  t o  t h e  a c t i o n  
o f  a n  a n o d e  on e x c i t a b l e  t i s s u e ,  i m m e r s e d  i n  a s o l u t i o n  r i c h  i n  K+ 
i o n s .  Under  t h e s e  c o n d i t i o n s  t h e  p o s i t i v e  p o l a r i z a t i o n  n o t  o n l y  
r e s t o r e s  t h e  i r r i t a b i l i t y  o f  t h e  c e l l u l a r  membrane ,  s a t u r a t e d  i n  
t h e  s o l u t i o n  o f  K +  i o n s ,  b u t  e v e n  m a k e s  t h e  membrane e x t r e m e l y  u n -  
s t a b l e ,  c a p a b l e  o f  p r o d u c i n g  s h a r p  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  membrane 
p o t e n t i a l ,  p a r t i c u l a r l y  i n  r e s p o n s e  t o  m e c h a n i c a l  a c t i o n .  S i m i l a r -  
l y ,  t h e  h a i r  c e l l s  a r e  p o l a r i z e d  by t h e  e n d o c o c h l e a r  p o t e n t i a l  t o  
a c r i t i c a l  l e v e l ;  ; . e .  t h e y  a r e  a t  a l e v e l  n e a r  t o  a s p o n t a n e o u s  
c h a n g e  i n  t h e  p o t e n t i a l  ( d u e  t o  t h e r m a l  n o i s e ) .  Under  t h e  c o n d i t i o n s  
t h e  s l i g h t e s t  m e c h a n i c a l  a c t i o n  c a n  g i v e  i m p e t u s  t o  a l a r g e  c h a n g e  
i n  p o t e n t i a l ,  w h i c h  l e a d s  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a n e r v e  i m p u l s e .  
Thus  t h e  e x i s t e n c e  o f  t h e  e n d o c o c h l e a r  p o t e n t i a l  ( a n d  c o n d i t i o n s  
o f  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  K+ i o n s  i n  t h e  e n d o l y m p h )  i n s u r e s  ( a p p a r -  
e n t l y )  a h i g h  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  m e c h a n i s m  o f  m e c h a n i c a l  e n e r g y  
t r a n s f o r m a t i o n  i n  t h e  p r o c e s s  o f  h a i r  c e l l  e x c i t a t i o n .  From t h i s  
p o i n t  o f  v i e w ,  t h e  e x i s t e n c e  o f  a n e g l i g i b l e  p o t e n t i a l  i n  t h e  
e n d o l y m p h  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  m i g h t  s i g n i f y  t h a t  i t s  mech- 
a n i s m  h a d  a l o w e r  s e n s i t i v i t y  t h a n  t h a t  o f  t h e  c o c h l e a r  m e c h a n i s m ,  
a t  l e a s t  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  r o l e  p l a y e d  b y  t h e  p o t e n t i a l  o f  t h e  
e n d o l y m p h  i n  t h e  p r o c e s s  o f  t h e  t r a n s f o r m a t i o n  o f  m e c h a n i c a l  e n e r g y  
t o  e l e c t r i c a l  e n e r g y .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  d u r i n g  t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n ,  
t h e  v a l u e  o f  l a b y r i n t h  p o t e n t i a l  g r o w s  ( S c h m i d t ,  F e r n a n d e z ,  1 9 6 2 ) .  

The Physiology of  V e s t i b u l a r  Recep to r s  

Microphone E f f e c t  

I n  1 9 3 0 ,  Wever a n d  B r a y ,  l i s t e n i n g  on a l o u d s p e a k e r  t o  t h e  
p o t e n t i a l s  o f  t h e  c o c h l e a r  n e r v e s  o f  a c a t  w i t h  s o u n d  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  e a r ,  d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  o u t g o i n g  p o t e n t i a l s  r e p r o d u c e d  t h e  
s h a p e  o f  a n  i n c i d e n t  s o ~ n d  wave s o  w e l l  t h a t  i t  w a s  n o t  o n l y  p o s -  
s i b l e  t o  h e a r  d i s t i n c t l y  e a c h  word w h i c h  w a s  p r o n o u n c e d  by t h e  e x -  
p e r i m e n t e r ,  b u t  i t  was a l s o  p o s s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  by v o i c e  p e o p l e  
s p e a k i n g  s i m u l t a n e o u s l y .  I t  a p p e a r e d  t h a t  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  a c t s  
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l i k e  a t e l e p h o n e  c a b l e .  B u t  i n  1 9 3 1  A d r i a n  showed t h a t  t h e  e l e c -  
t r i c a l  c h a n g e s  w h i c h  a r e  r e g i s t e r e d  a r e  g e n e r a t e d  by  t h e  c o c h l e a  
i t s e l f  a n d  a r e  n o t  d u e  t o  n e r v e  i m p u l s e s .  "The c a u s e  o f  t h e  e f f e c t " ,  
w r o t e  A d r i a n ,  " a p p e a r s  t o  b e  a k i n d  o f  m i c r o p h o n e  a c t i o n ,  by  means  
o f  w h i c h  a c o u s t i c  o s c i l l a t i o n s  p r o d u c e  c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l  b e t w e e n  
t h e  v a r i o u s  p o i n t s  o f  t h e  i n n e r  e a r . "  The s y s t e m a t i c  s t u d y  o f  t h e  - / 2 9  
phenomenon by  many i n v e s t i g a t o r s  l e a v e s  no  d o u b t  a b o u t  t h e  f a c t  
t h a t  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  ( e f f e c t ,  a c t i o n )  of  t h e  c o c h l e a  e x -  
p r e s s e s  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  r e c e p t o r  ( n o t  n e r v e )  e l e m e n t s  o f  a 
p e r i p h e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  ( D a v i s ,  1 9 5 7 ) .  One c h a r -  
a c t e r i s t i c  o f  t h e  m i c r o p h o n e  e f f e c t  i s  c o m p l e t e  r e p r o d u c t i o n  o f  
t h e  s h a p e  o f  t h e  a c t u a t i n g  s o u n d  wave i n  t h e  p a t t e r n  o f  e l e c t r i c a l  
p o t e n t i a l s  ( c u r r e n t s )  w h i c h  a r e  r e g i s t e r e d  by  p l a c i n g  e l e c t r o d e s  
a t  a n y  p o i n t  w h i c h  i s  e l e c t r i c a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  f l u i d  medium 
o f  t h e  p a s s a g e s  o f  t h e  c o c h l e a  o f  t h e  i n n e r  e a r  ( G e r s h u n i ,  1 9 6 4 ) .  
What i s  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  t h i s  phenomena?  

The s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  m i c r o p h o n e  e f f e c t  i n  t h e  c o c h l e a r  p r o -  
c e s s  o f  t r a n s f o r m a t i o n  o f  m e c h a n i c a l  c h a n g e s  t o  a n e r v e  i m p u l s e  i s  
i n s u f f i c i e n t l y  c l e a r .  A t  t h e  p r e s e n t  t i m e ,  t h e  m o s t  w i d e l y  h e l d  
c o n c e p t  i s  t h a t  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  a n  e l e c t r i c a l  e x p r e s s i o n  
o f  p r o c e s s e s  f o r m i n g  a n e c e s s a r y  i n t e r m e d i a t e  l i n k  b e t w e e n  m e c h a n i c a l  
a n d  n e r v e  p r o c e s s e s  i n  t h e  c o c h l e a  ( D a v i s ,  1 9 5 7 ;  G e r s h u n i ,  1 9 6 4 ) .  
T h e r e f o r e  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  m i c r o -  
p h o n e  r e s p o n s e  i s  o n e  o f  t h e  e f f e c t i v e  means  o f  s t u d y i n g  t h e  a c t i v -  
i t y  o f  r e c e p t o r s .  

The m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  o f  t h e  c o c h l e a  w a s  o b s e r v e d  i n  a l l  
v e r t e b r a t e  a n i m a l s  i n v e s t i g a t e d  t o  d a t e :  i n  man,  m o n k e y s ,  d o g s ,  
g u i n e a  p i g s ,  c a t s ,  r a b b i t s ,  h a m s t e r s ,  m i c e ,  o p o s s u m s ,  a l l i g a t o r s ,  
t u r t l e s ,  p i g e o n s ,  s k a t e s  a n d  f r o g s .  I t  r e s u l t e d  t h a t  t h e  m i c r o -  
p h o n e  e f f e c t  i s  n o t  l i m i t e d  t o  t h e  c o c h l e a .  I t  a p p e a r s  i n  a l l  
l a b y r i n t h  r e c e p t o r s  ( P u m p h r e y ,  1 9 3 9 ;  Z o t t e r m a n ,  1 9 4 3 ;  d e  V r i e s ,  
B l e e k e r ,  1 9 4 9 ;  T r i n c k e r ,  P a r t s c h ,  1 9 5 9 ) .  I n  1 9 4 8  t h e  m i c r o p h o n e  
r e s p o n s e  w a s  d i s c o v e r e d  i n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  o f  f i s h  ( d e  V r i e s ,  
1 9 4 8 ) ,  w h i c h  i s  m o r p h o l o g i c a l l y  h o m o l o g o u s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r -  
a t u s  ( P u m p h r e y ,  1 9 5 0 ;  L o w e n s t e i n ,  1 9 6 0 ;  G r a n i t ,  1 9 5 7 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  
The common o r i g i n  o f  t h e s e  o r g a n s  i s  r e f l e c t e d  n o t  o n l y  i n  t h e  
s i m i l a r i t y  o f  s t r u c t u r e ,  b u t  p r o b a b l y  i n  t h e  s i m i l a r  p r i n c i p l e s  
o f  r e c e p t o r  m e c h a n i s m s .  B e c a u s e  o f  i t s  a c c e s s i b i l i t y  a n d  r e l a t i v e  
s i m p l e  o r g a n i z a t i o n ,  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  of  f i s h  became a c o n -  
v e n i e n t  m o d e l  f o r  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  b a s i c  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  m i c r o p h o n e  a c t i v i t y  o f  a l l  a c o u s t i c o - l a t e r a l  s y s t e m s  ( J i e l o f  e t  
a l . ,  1 9 5 2 ;  K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  H a r r i s ,  B e r g e i j k ,  1 9 6 2 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ,  e t  
a l .  ) .  

The f r e q u e n c y  o f  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i n  t h e  l a t e r a l  l i n e  
o r g a n s  o f  f i s h ,  a s  o p p o s e d  t o  t h a t  o f  t h e  c o c h l e a  ( T a s a k i  e t  a l . ,  
1 9 5 4 )  a n d  o f  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  ( d e  V r i e s ,  B l e e k e r ,  1 9 4 9 ) ,  i s  
e q u a l  t o  t w i c e  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s  ( F i g .  101, M i c r o p h o n e  
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frequencies which differed from the frequency of stimulation were 
observed in otolith organs (Zotterman, 1943; de Vries, 1956). In- 
sofar as the impulse displacement of the cupula in either of the 
two opposite directions causes a negative potential; the micro- 
phone response consists only of negative peaks, ?.e. a negative 
peak corresponds to each deflection of the oscillating cupula. 

7 8 9 

Fig. 10. Influence of Static Displacement of the 
Cupula on the Microphone Potential. To a Cupula Which 
Oscillates with a Constant Amplitude There is Imparted 
a Rostral Displacement at a 5 p Interval. 1,2,3,4,5,6, 
7 , 8 , 9  - Respectively 0, 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35 p V .  
The Scale of Time is 0.5 msec, the Amplitude of Oscil- 
lations 10 p ,  Calibration 20 mV (Flock, 1965). 

With purely sinusoidal oscillations of the cupula, the microphone 
response has a symmetrical sinusoidal shape. If a static dis- 
placement is imparted to the cupula, then the waveforms of the 
microphone potential gradually change, and when the displacement 
exceeds the amplitude of oscillations, the frequency of the micro- 
phone response is transformed into the frequency of the stimulus, 
but the waveform will differ from a truly sinusoidal one by the 
depression of the crests which are directed upwards (Fig. 10). 
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If now t h e  c u p u l a  r e t u r n s  t o  i t s  o r i g i n a l  p o s i t i o n ,  t h e  m i c r o p h o n e  
r e s p o n s e  w i l l  a g a i n  a c q u i r e  a n o r m a l  f o r m .  The g r e a t e r  t h e  a m p l i -  
t u d e  o f  o s c i l l a t i o n , t h e  g r e a t e r  t h e  s h i f t  r e q u i r e d  o f  t h e  c u p u l a  
i n  o r d e r  t o  make t h e  t r a n s i t i o n  f r o m  a d o u b l e  f r e q u e n c y  o f  m i c r o -  
p h o n e  p o t e n t i a l  t o  a s i n g l e  o n e  ( F l o c k  1 9 6 5 ) .  F i g u r e  1 0  shows t h a t  
w i t h  a d i s p l a c e m e n t  o f  20 p ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  
i s  i n c r e a s e d  b y  2 a n d  w i t h  d i s p l a c e m e n t  o f  35 p ,  by 3 t i m e s  i n  
c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  o r i g i n a l  v a l u e .  Wi th  a s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  - / 3 1  
t h e  c u p u l a ,  d i r e c t e d  t o  t h e  h e a d  o f  t h e  f i s h ,  a n e g a t i v e  c r e s t  w i l l  
g r o w ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  o f  t h e  same 
d i r e c t i o n  i n  a n  o s c i l l a t i n g  m o t i o n ,  s i n c e  w i t h  a d i s p l a c e m e n t  o f  
t h e  c u p u l a  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d s  t h e  t a i l ,  a p h a s e  s h i f t  o f  
180° i s  o b s e r v e d ,  s o  t h a t  t h e  c r e s t  g r o w s  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  
c a u d a l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a .  

W i t h  b o t h  a n  o s c i l l a t i n g  a n d  a n  i m p u l s e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c u p u l a ,  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  r e f l e c t s  t h e  a m p l i t u d e  a n d  n o t  
t h e  s p e e d  o f  s t i m u l u s  ( J i e l o f  e t  a l . ,  1 9 5 2 ;  K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  H a r r i s ,  
B e r g e i j k ,  1 9 6 2 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  T h i s  same r e s u l t  was o b t a i n e d  by 
B&kBsy ( 1 9 5 1 a )  o n  t h e  c o c h l e a .  A s  H o l s t  ( 1 9 5 0 )  a n d  T r i n c k e r  ( 1 9 6 2 )  
s h o w e d ,  e v e n  i n  t h e  o t o l i t h  o r g a n  d i s p l a c e m e n t  a p p e a r s  t o  b e  a n  
e f f e c t i v e  s t i m u l u s .  

The  a m p l i t u d e  o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  
a m p l i t u d e  o f  o s c i l l a t i o n  c h a n g e s  a c c o r d i n g  t o  n o n l i n e a r  l a w .  I t  
g r o w s  s w i f t l y  w i t h  s m a l l  a m p l i t u d e s  o f  o s c i l l a t i o n ,  s l o w e r  w i t h  
l a r g e r  o n e s  a n d  f i n a l l y  a t t a i n s  i t s  e x t r e m e  v a l u e  ( " s a t u r a t i o n " ) .  
T h i s  d e p e n d e n c y ,  c o n s t r u c t e d  i n  d o u b l e  l o g a r i t h m i c  c o o r d i n a t e s ,  
r e p r e s e n t s  a l i n e a r  f u n c t i o n  i n  a d e f i n i t e  b a n d  o f  a m p l i t u d e s  o f  
s t i m u l a t i o n  ( f r o m  3 - 5 p )  ( H a r r i s ,  v a n  B e r g e i j k ,  1 9 6 2 ;  F l o c k ,  
1 9 6 5 ) ,  w h i c h  i s  a l s o  t r u e  f o r  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  o f  t h e  
c o c h l e a  ( W e v e r ,  L a w r e n c e ,  1 9 5 4 ;  D a v i s ,  E l d r e d g e ,  1 9 5 9 ) .  

The maximum a m p l i t u d e  o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  u s u a l l y  f r o m  
100 - 2 0 0  pV w i t h  a n  a m p l i t u d e  o f  o s c i l l a t i o n  on t h e  o r d e r  o f  1 0  p 
( J i e l o f  e t  a l ,  1 9 5 2 ;  K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  The  minimum a m p l i -  
t u d e  o f  c s c i l l a t i o n  s u f f i c i e n t  t o  p r o d u c e  a r e g i s t e r e d  m i c r o p h o n e  
r e s p o n s e  i s  u s u a l l y  o n  t h e  o r d e r  o f  0 . 1  p .  

With  a l l  o t h e r  c o n d i t i o n s  b e i n g  e q u a l ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  m i c r o -  
p h o n e  r e s p o n s e  i s  g r e a t e s t  when t h e  d i r e c t i o n  o f  o s c i l l a t i o n  i s  
p a r a l l e l  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  c a n a l s .  W i t h  a g r a d u a l  
d e v i a t i o n  f r o m  t h i s  d i r e c t i o n  t h e  a m p l i t u d e  d i m i n i s h e s ,  a n d  i t  
r e a c h e s  i t s  minimum v a l u e  when t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  i s  p e r -  
p e n d i c u l a r  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l  ( F i g .  11). 

A s  w a s  shown b y  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  K u i p e r  ( 1 9 5 6 )  a n d  F l o c k  
( 1 9 6 5 1 ,  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  i s  a l w a y s  
a c c o m p a n i e d  b y  a s l o w  c h a n g e  i n  t h e  n e g a t i v e  p o t e n t i a l .  
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The g e n e r a l  t h e o r y  p r o p o s e d  f o r  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s  
i n  t h e  a c o u s t i c a l  l a t e r a l  s y s t e m  m a i n t a i n s  t h a t  a d i s p l a c e m e n t  o f  
t h e  s e n s o r y  h a i r s  i n  t h e  d i r e c t i o n  f rom t h e  s t e r o c i l i a  t o  t h e  k i n o -  
c i l i a ,  or i n  t h e  c o c h l e a  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  c e n t r i o l e '  i s  ex-  
c i t o r y  a n d  c a u s e s  d e p o l a r i z a t i o n  a n d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  i m p u l s a t i o n  
f r e q u e n c y  i n n e r v a t i n g  n e r v e  f i b e r s ,  s i n c e  a d i s p l a c e m e n t  i n  t h e  
o p p o s i t e  d i r e c t i o n  l e a d s  t o  h y p e r p o l a r i z a t i o n  a n d  a d e c r e a s e  i n  t h e  
f r e q u e n c y  o f  a f f e r e n t  d i s c h a r g e  ( L o w e n s t e i n ,  W e r s a l l ,  1 9 5 9 ;  F l o c k ,  
W e r s a l l ,  1 9 6 2 ;  F l o c k  a t  a l . ,  1 9 6 2 ;  E n g s t r o m  e t  a l . ,  1 9 6 2 ;  D i j k g r a a f ,  
1 9 6 3 ;  G o r n e r ,  1 9 6 3 ;  L o w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 ;  F l o c k ,  1 9 6 4 ;  Wersal l ,  
F l o c k ,  1 9 6 5 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  

/ 3 2  

F i g .  11. Diagram o f  D i r e c t e d  S e n s i t i v i t y  o f  t h e  
L a t e r a l  L i n e  Organ  i n  a S y s t e m  o f  P o l a r  C o o r d i n a t e s ,  
t h e  M i c r o p h o n e  P o t e n t i a l  w i t h  E a c h  D i r e c t i o n  o f  
S t i m u l a t i o n  i s  P l o t t e d  on  t h e  C o r r e s p o n d i n g  C o o r d i n a t e s .  
The  A x i s  o f  t h e  C a n a l  i s  P a r a l l e l  t o  t h e  C o o r d i n a t e  
O o  - 180°. The O u t l i n e  of t h e  Organ  i s  I n d i c a t e d  by 
t h e  D o t t e d  L i n e s .  I n  H a i r  B u n d l e s ,  B l a c k  Kino-  
c i l i a m  ( A m p l i t u d e  O s c i l l a t i o n s ,  4 u ,  F r e q u e n c y  1 0 0  Hz)  
( F l o c k  1 9 6 5 ) .  

l T h e  c e n t r i o l e  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  b a s i l a r  c o r p u s c l e  o f  t h e  k i n o -  
c i l i a  o f  t h e  h a i r  c e l l s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  a n d  t h e  l a t e r -  
a l  l i n e  o r g a n ,  a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  t h e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e  
f u n c t i o n a l  a n d  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n  for e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
i s  t h e  same a s  f o r  h a i r  c e l l s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  a n d  t h e  
l a t e r a l  l i n e  o r g a n s .  
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C o n s e q u e n t l y ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  g e n e r a t e d  b y  
t h e  h a i r  c e l l  m u s t  b e  e q u a l  t o  t h e  f r e q u e n c y  of  t h e  s t i m u l u s .  I n  
t h e  c o c h l e a  a n d  i n  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  t h e  h a i r  c e l l s  a r e  o r i e n t e d  
i n  o n e  d i r e c t i o n ,  a n d  t h e  f r e q u e n c y  o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  e q u a l  
t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s  ( T a s a k i  e t  a l ,  1 9 5 4 ) .  I n  t h e  
c o c h l e a ,  t h e  c e n t r i o l e s  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  o r i e n t e d  i n  
a r a d i a l  d i r e c t i o n  o p p o s i t e  C o r t i ' s  t u n n e l  ( F l o c k  e t  a l . ,  1 9 6 2 ;  
E n g s t r o m  e t  al., 1 9 6 2 ) .  BQkdsy  ( 1 9 5 3 )  showed t h a t  d i s p l a c e m e n t  o f  
t h e  v i b r a t i n g  n e e d l e  i n  t h e  d i r e c t i o n  of  t h e  s p i n d l e  l e a d s  t o  
d e p o l a r i z a t i o n ,  a n d  t h e  o p p o s i t e  d i s p l a c e m e n t  e l i c i t s  h y p e r p o l a r -  
i z a t i o n .  I n  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l  a d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  d i r e c t i o n  of  t h e  u t r i c -  
u l u s  a p p e a r s  t o  b e  e x c i t o r y  ( L o w e n s t e i n ,  S a n d ,  1 9 4 0 ;  T r i n c k e r ,  
1 9 5 7 )  a n d  c o r r e s p o n d s  t o  a d i r e c t i o n  o f  d i s p l a c e m e n t  t o w a r d  t h e  
k i n o c i l i a  ( L o w e n s t e i n ,  W e r s a l l ,  1 9 5 9 ) .  

I 

I 

a b 

F i g .  1 2 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  / 3 3  
I l l u s t r a t i n g  t h e  T h e o r y  o f  t h e  
G e n e r a t i o n  o f  M i c r o p h o n e  P o t e n -  
t i a l  i n  t h e  La tera l .  L i n e  O r g a n  
( F l o c k  , 1 9 6 5 ) .  

( A )  T h e o r e t i c a l  Form o f  a M i c r o -  
p h o n e  P o t e n t i a l  w i t h  O s c i l l a t i o n  
o f  t h e  C u p u l a  Around a N e u t r a l  
P o s i t i o n ;  ( B )  The Same w i t h  
O s c i l l a t i o n  o f  t h e  C u p u l a  D i s -  
p l a c e d  R e l a t i v e l y  N e u t r a l  t o  t h e  
L e f t .  

( a )  a n d  ( b )  O p p o s i t e l y  O r i e n t a t e d  
H a i r  C e l l s ;  (1) A m p l i t u d e  o f  D i s -  
p l a c e m e n t  o f  t h e  C u p u l a  f r o m  a 
R e l a t i v e l y  N e u t r a l  P o s i t i o n ;  ( 2 )  
A m p l i t u d e  o f  M i c r o p h o n e  P o t e n t i a l .  

The m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  h a s  a f r e q u e n c y  
e q u a l  t o  d o u b l e  t h e  f r e q u e 7 c y  o f  t h e  s t i m u l u s  ( J i e l o f  e t  a l ,  1 9 5 2 ;  
K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  F l o c k ,  1 9 6 5 ) .  Bu t  i n  t h i s  o r g a n  t h e r e  a r e  t w o  g r o u p s  
o f  h a i r  c e l l s  w h i c h  a r e  o r i e n t e d  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s .  C o n s e -  
q u e n t l y ,  t h e  r e g i s t e r e d  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i s  t h e  sum o f  p o t e n t i a l  
g e n e r a t e d  by two  g r o u p s  o f  c e l l s  a n d  t h e  d o u b l e  f r e q u e n c y  i s  e x -  
p l a i n e d ,  c o r r e s p o n d i n g l y ,  b y  t h e  s u p e r p o s i t i o n  o f  two o p p o s i t e  
r e s p o n s e s  ( F l o c k ,  W e r s a l l ,  1 9 6 2 ) .  The  i n e q u a l i t y  o f  s i m u l t a n e o u s l y  
g e n e r a t e d  p o t e n t i a l s  i s  a n e c e s s a r y  c o n d i t i o n  o f  t h e  f a c t  t h a t  
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n e v e r t h e l e s s  i t  i s  p o s s i h l e  t o  r e g i s t e r  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e ,  
s i n c e  i n  t h e  o p p o s i t e  case t h e y  w o u l d  e x t i n g u i s h  t i e  a n o t h e r .  The 
f a c t  t h a t  d e p o l a r i z a t i o n  i s  g r e a t e r  t h a n  h y p e r p o l a r i z a t i o n  f o l l o w s  
f r o m  t h e  f a c t  t h a t  i m p u l s e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  i n  a n y  d i r -  
e c t i o n  a l w a y s  c a u s e s  a n e g a t i v e  s h i f t  o f  p o t e n t i a l  ( F l o c k  1965). 
C o n s e q u e n t l y  t h e  t h e o r y  m u s t  a s s u m e ,  a t  l e a s t  f o r  t h e  l a t e r a l  l i n e  
o r g a n s ,  n o n l i n e a r i t y  o f  r e c e p t o r  f u n c t i o n s .  

The e x p l a n a t i o n  g i v e n  by F l o c k  (1965) f o r  t h e  g e n e r a t i o n  o f  
n o r m a l  s y m m e t r i c a l  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  12A. 
I n  t h i s  f i g u r e ,  i n  a C a r t e s i a n  s y s t e m  o f  c o o r d i n a t e s ,  t r a n s m i s s i o n  / 3 4  
" i n p u t - o u t p u t "  f u n c t i o n s  o f  two  h a i r  c e l l s ,  o r i e n t e d  i n  o p p o s i t e  
d i r e c t i o n s ,  a r e  c o n s t r u c t e d .  The a b s c i s s a  r e p r e s e n t s  t h e  d i s p l a c e -  
ment  o f  t h e  c u p u l a  or o f  s e n s o r y  h a i r s ,  a n d  t h e  o r d i n a t e  i n d i c a t e s  
t h e  n e g a t i v e  or p o s i t i v e  r e c e p t o r  p o t e n t i a l ,  i . e .  d e p o l a r i z a t i o n  
a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  r e s p e c t i v e l y .  

~ 

" I n p u t "  i s  t h e  o s c i l l a t o r y  s h i f t  o f  t h e  c u p u l a  w i t h  v i b r a t i o n a l  
s t i m u l a t i o n  p r e s e n t e d  i n  t h e  f o r m  o f  a s i n u s o i d a l  wave f r o m  t h e  same 
a b s c i s s a ,  b u t  t i m e  i s  p l o t t e d  a l o n g  t h e  o r d i n a t e s .  The " o u t p u t "  i s  
r e p r e s e n t e d  on t h e  r i g h t ;  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i s  on t h e  o r d i -  
n a t e ;  t i m e  on t h e  a b s c i s s a .  

D u r i n g  t h e  f i r s t  h a l f  o f  t h e  p e r i o d  o f  s t i m u l a t i o n  t h e  c u p u l a  
i s  d i s p l a c e d ,  r e l a t i v e  t o  t h e  c e l l ,  i n  t h e  e x c i t o r y  d i r e c t i o n ,  a n d  
c e l l  a r e s p o n d s  w i t h  a g r a d u a l  d e f o r m a t i o n ,  w h i c h  a t  e a c h  moment 
i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  s h i f t  o f  t h e  c u p u l a .  S i m u l t a n e o u s l y  t h e  
e l i c i t e d  r e s p o n s e  o f  c e l l  b i s  h y p e r p o l a r i z a t i o n  s i n c e  i t  i s  s t i m u -  
l a t e d  i n  t h e  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  k i n o c i l i a  t o  t h e  s t e r o c i l i a .  D u r i n g  
t h e  s e c o n d  h a l f  o f  t h e  p e r i o d  c e l l  b i s  e x c i t e d  a n d  t h e  a c t i v i t y  o f  
c e l l  a i s  s u p p r e s s e d .  I n s o f a r  a s  d e p o l a r i z a t i o n  i s  a l w a y s  h i g h e r  
t h a n  h y p e r p o l a r i z a t i o n ,  t h e  m i c r o p h o n e  o u t p u t  d u r i n g  e a c h  h a l f  o f  
t h e  p e r i o d  c o n s i s t s  o f  o n e  n e g a t i v e  c r e s t  a n d  h a s  a f r e q u e n c y  e q u a l  
t o  t w i c e  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s  ( s e e  F i g .  1 0 ) .  I n  e v e r y  
moment c o n s e q u e n t l y ,  t h e  r e g i s t e r e d  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  r e p r e s e n t s  
t h e  r e s u l t  o f  t h e  s u m m a t i o n  o f  d e p o l a r i z a t i o n  a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  
T h i s  c o n c l u s i o n  h a s  a s e r i o u s  r e l a t i o n  t o  t h e  q u e s t i o n  o f  e n e r g e t i c  
b a l a n c e  o n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n .  If  e l e c t r i c a l  e n e r g y  e m i t t e d  
b y  t h e  o r g a n  e x c e e d s  t h e  m e c h a n i c a l  e n e r g y  o f  t h e  s t i m u l u s ,  t h e  
g e n e r a t i o n  o f  a m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  a p p e a r s  a s  a p r o c e s s  d e m a n d i n g  
t h e  a p p l i c a t i o n  o f  e n e r g y  f r o m  s o u r c e s  o t h e r  t h a n  t h e  s t i m u l i  a n d ,  
m o s t  p r o b a b l y ,  f r o m  s o u r c e s  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  h a i r  c e l l s  t h e m -  
s e l v e s  a n d  t h e r e f o r e  a p p e a r s  a s  a t r u l y  b i o l o g i c a l  s e n s o r y  e f f e c t .  
If t h i s  i s  n o t  s o ,  t h e n  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  may s i m p l y  b e  a 
p h y s i o l o g i c a l  e f f e c t ,  s u c h  a s  t h e  p i e z o e l e c t r i c  e f f e c t  or a p h y s i c -  
a l  d i s p l a c e m e n t  o f  m o l e c u l a r  c h a i n s .  Be'ke'sy (1951b) showed t h a t  
t h e  e n e r g y  o f  t h e  c o c h l e a r  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  g r e a t e r  t h a n  t h e  
e n e r g y  of t h e  s t i m u l a t i n g  c e l l s .  H o w e v e r ,  i n  s i m i l a r  m e a s u r e m e n t s  
on t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n ,  J i e l o f  e t  a l .  (1952) f o u n d  t h a t  t h e  
e n e r g y  o f  t h e  r e c o r d e d  o u t p u t  i s  e q u a l  a p p r o x i m a t e l y  t o  t h e  e n e r g y  
o f  t h e  s t i m u l u s .  S u b s e q u e n t l y  d e  V r i e s  (1956) i n d i c a t e d  p o s s i b l e  
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e r r o r s  i n  t h e  c a l c u l a t i o n .  I t  f o l l o w s  f r o m  t h e  c o n c e p t  o f  F l o c k  
p r e s e n t e d  h e r e  t h a t  c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l  w h i c h  t a k e  p l a c e  i n  t h e  
s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  a r e  i n  f a c t  g r e a t e r  
t h a n  t h o s e  w h i c h  a r e  r e g i s t e r e d .  T h u s ,  i n  t h i s  o r g a n  t h e  e n e r g y  
o f  p o t e n t i a l  c h a n g e ,  r e p r e s e n t e d  by t h e  m i c r o p h o n e  o u t p u t ,  i s  
g r e a t e r  t h a n  t h e  m e c h a n i c a l  e n e r g y  o f  t h e  s t i m u l u s  ( F l o c k ,  1 9 6 5 )  

I n  F i g u r e  1 2 B  t h e  t h e o r e t i c a l  e f f e c t  o f  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  
o f  t h e  c u p u l a  o n  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i s  s c h e m a t i c a l l y  d i a -  
grammed. The c u p u l a  i s  s h i f t e d  b y  h a l f  t h e  a m p l i t u d e  o f  s t i m u -  
l a t i o n  t o  t h e  l e f t ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  t o  a r o s t r a l  d i s p l a c e m e n t  o n  
t h e  p r e p a r a t i o n ,  a n d  it o s c i l l a t e s  r e l a t i v e  t o  t h i s  p o s i t i o n .  The 
d i s p l a c e m e n t  i m p a r t e d  t o  t h e  c u p u l a  i s  t r a n s m i t t e d  b y  t h e  s e n s o r y  /35 
c e l l s .  I t  i s  r e p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  1 2 B  by t h e  d e f l e c t i o n  o f  s e n -  
s o r y  h a i r s .  When s t i m u l a t i o n  b e g i n s ,  h a i r  c e l l  a i s  a l r e a d y  i n  a 
d e p o l a r i z e d  o p e r a t i v e  c o n d i t i o n .  D u r i n g  t h e  f i r s t  h a l f  o f  t h e  
p e r i o d ,  d e p o l a r i z a t i o n  i n c r e a s e s  i n  p r o p o r t i o n  t o  t h e  g i v e n  d i s -  
p l a c e m e n t .  D u r i n g  t h e  s e c o n d  h a l f  o f  t h e  p e r i o d ,  t h e  amount  o f  
d e p o l a r i z a t i o n  d i m i n i s h e s  up t o  t h e  t i m e  when t h e  c u p u l a  p a s s e s  
t h e  e q u i l i b r i u m  p o s i t i o n .  F u r t h e r  d i s p l a c e m e n t  t o  t h e  r i g h t  c a u s e s  
h y p e r p o l a r i z a t i o n .  For h a i r  c e l l  b t h e  i m p a r t e d  s t a t i c  d i s p l a c e -  
m e n t  a p p e a r s  a s  h y p e r p o l a r i z i n g ,  i n  t h a t  i t  d i s p l a c e s  t h e  s e n s o r y  
h a i r s  i n  t h e  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  k i n o c i l i a  t o  t h e  s t e r o c i l i a .  Dur-  
i n g  t h e  f i r s t  h a l f  o f  t h e  p e r i o d ,  t h i s  c e l l  f u n c t i o n s  i n  a c o n d i t i o n  
o f  e l e v a t e d  h y p e r p o l a r i z a t i o n ,  a n d  i t  p r o d u c e s  d e p o l a r i z a t i o n  o n l y  
d u r i n g  t h a t  p a r t  o f  t h e  s e c o n d  h a l f  o f  t h e  p e r i o d  when t h e  c u p u l a  
h a s  p a s s e d  t h e  n e u t r a l  p o s i t i o n .  The r e g i s t e r e d  m i c r o p h o n e  o u t p u t  
a p p e a r s  a s  t h e  sum o f  r e s p o n s e s  a n d  i s  c h a r a c t e r i z e d  by a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  n e g a t i v e  c r e s t ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  r o s t r a l  o s c i l l a t i o n ,  w h i c h  
p r e c i s e l y  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e ,  r e g i s t e r e d  w i t h  
e x p e r i m e n t a l  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  i n  a r o s t r a l  d i r e c t i o n .  
I f  t h e  c u p u l a  o s c i l l a t e s  w i t h  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  t o  t h e  r i g h t  o f  
t h e  n e u t r a l  p o s i t i o n ,  a s h i f t  o f  180° a p p e a r s  w h i c h  i s  o b s e r v e d  
e v e n  e x p e r i m e n t a l l y .  S i m i l a r  a c t i o n  o f  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  a n d  
m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  w a s  n o t e d  a l s o  by o t h e r  i n v e s t i g a t o r s  ( J i e l o f  
e t  a l . ,  1 9 5 2 ;  K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  H a r r i s ,  v a n  B e r g e i j k ,  1 9 6 2 ) ,  b u t  i t  
w a s  g i v e n  a n o t h e r  e x p l a n a t i o n .  Z a n t  ( 1 9 3 7 )  d i s c o v e r e d  t h a t  s t a t i c  
d i s p l a c e m e n t  w h i c h  i n h i b i t e d  t h e  a f f e r e n t  d i s c h a r g e  s u p p r e s s e d  t h e  
r e s p o n s e  t o  v i b r a t i o n  i n  i n n e r v a t i n g  n e r v e  f i b e r s .  E v i d e n t l y  t h i s  
d e p e n d e n c y  b e t w e e n  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  a n d  t h e  c h a r a c t e r  
o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  i s  r e f l e c t e d  by t h e  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s a t i o n  
i n  n e r v e  f i b e r s .  

F i g u r e  1 2 B  shows t h a t  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  
o f  t h e  c u p u l a ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  n e g a t i v e  c r e s t  w i l l  i n c r e a s e  
a n d ,  when t h e  d i s p l a c e m e n t  becomes  e q u a l  t o  t h e  a m p l i t u d e  o f  
v i b r a t i o n ,  t h e  s e c o n d  h a r m o n i c  d i s a p p e a r s .  W i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  
a m p l i t u d e  o f  o s c i l l a t i o n  t h e  d i s p l a c e m e n t  i n c r e a s e s ,  w h i c h  i s  n e c -  
e s s a r y  i n  o r d e r  t o  a n a l y z e  t h e  s e c o n d  h a r m o n i c ,  a s  c o n f i r m e d  b y  
t h e  e x p e r i m e n t s  o f  F l o c k  ( 1 6 5 )  a n d  e a r l i e r  n o t e d  b y  J i e l o f  a t  a l .  
( 1 9 5 2 )  a n d  K u i p e r  ( 1 9 5 6 ) .  However i n  e x p e r i m e n t s  t h e  t r a n s i t i o n  
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p e r i o d  f r o m  t h e  d o u b l e  f r e q u e n c y  o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  t o  a s i n g l e  
f r e q u e n c y  t a k e s  p l a c e  w i t h  a d i s p l a c e m e n t  g r e a t e r  t h a n  t h e  a m p l i -  
t u d e  o f  o s c i l l a t i o n .  T h i s  c a n  b e  e x p l a i n e d  o n l y  b y  t h e  p h a s e - t o n i c  
r e a c t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r ,  c a u s e d  b y  t h e  p a r t i a l  s l i p p i n g  o f  t h e  
c u p u l a  d u e  t o  i t s  p l a s t i c i t y ;  or b y  t h e  a d a p t a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  
c e l l s .  T h i s  c o n c l u s i o n  i s  b a s e d  on t h e  e x p e r i m e n t a l  f a c t  t h a t  t h e  /36 
e f f e c t  o f  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  i s  g r e a t e r  when t h e  d i s p l a c e m e n t  b e -  
g i n s ,  a f t e r  w h i c h  i t  w e a k e n s  s o m e w h a t .  

The i n t e n s i f i c a t i o n  p r o d u c e d  by 
s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u -  
l a  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  e f f e c t  o f  
s u p e r p o s i t i o n  d e s c r i b e d  b y  d e  
V r i e s  e t  a l .  ( 1 9 5 5 )  a n d  K u i p e r  
( 1 9 5 6 ) .  If  i n s t e a d  o f  a s t a t i c  

b r a t i o n  i s  s u p e r i m p o s e d  on h i g h  
f r e q u e n c y  v i b r a t i o n ,  t h e n  a s t r e s s  
o f  h i g h  f r e q u e n c y  m i c r o p h o n e  r e -  
s p o n s e  i n  t h e  n e g a t i v e  p h a s e s  
o f  l o w  f r e q u e n c y  r e s p o n s e  i s  ob-  
s e r v e d  ( F i g .  1 3 ) .  C o n s e q u e n t l y ,  
t h e  e f f e c t  o f  s u p e r p o s i t i o n  
i n d i c a t e s  n o n l i n e a r i t y  o f  t h e  
t r a n s m i s s i o n  f u n c t i o n  o f  t h e  
s e n s o r y  c e l l s .  

a d i s p l a c e m e n t  a l o w  f r e q u e n c y  v i -  

I n  F i g u r e  1 2  t h e  n o n l i n e a r -  
i t y o f  t h e  " s t imu l u  s -r e s p on s e " 
c u r v e  i s  p r e s e n t e d  on a l i n e a r  

.m 
F i g .  1 3 .  The E f f e c t  o f  S u p e r -  
p o s i t i o n  o f  Low a n d  High  F r e -  
q u e n c y  V i b r a t i o n  on t h e  M i c r o -  
p h o n e  R e s p o n s e .  

( a )  Low F r e q u e n c y  V i b r a t i o n ,  s c a l e  w i t h  a s h a r p  c h a n g e  i n  
( b )  S u p e r p o s i t i o n  o f  High  a n d  s l o p e  o f  t h e  c u r v e s ,  on w h i c h  
L o w  F r e q u e n c y  V i b r a t i o n ;  t h e  v a l u e s  o f  d e p o l a r i z a t i o n  a n d  
( A )  M i c r o p h o n e  R e s p o n s e  t o  h y p e r p o l a r i z a t i o n  a r e  p l o t t e d  
L o w  F r e q u e n c y  V i b r a t i o n ;  f o r  v a r i o u s  a m p l i t u d e s  o f  d i s -  
( B )  The Same on a S u p e r p o s i t i o n  p l a c e m e n t  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n .  
of L o w  a n d  High  F r e q u e n c y  V i -  S u c h  a v e r y  a p p r o x i m a t e  i d e a  o f  
b r a t i o n  ( d e  V r i e s  e t  a 1 . , 1 9 5 5 ) .  n o n l i n e a r i t y  w a s  a p p l i e d  b y  

m i c r o p h o n e  o u t p u t  w i t h  s u c h  a t r a n s m i s s i o n  f u n c t i o n  would  h a v e  t h e  
s h a p e  o f  a d i s t o r t e d  s i n u s o i d a l  wave w i t h  t h e  o s c i l l a t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  a r o u n d  t h e  p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  a n d  would  p r e c i s e l y  r e -  
p r o d u c e  a s i n u s o i d a l  waveform o f  t h e  s t i m u l u s  i f  s t i n u l a t i o n  t o o k  
p l a c e  w i t h  a s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  w h i c h  was e q u a l  t o  
or g r e a t e r  t h a n  t h e  a m p l i t u d e  o f  s t i m u l a t i o n .  However ,  a s  was 
shown i n  F i g u r e  1 0  t h i s  d o e s  n o t  t a k e  p l a c e .  

F l o c k  f o r  s i m p l i c i t y ' s  s a k e .  The 

I n s o f a r  a s  it i s  known t h a t  b i o l o g i c a l  phenomena a r e  o f t e n  
s u b j e c t  t o  e x p o n e n t i a l  l a w s ,  F l o c k  e x a m i n e s  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  
t h e  e m i s s i o n  f u n c t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l  i s  a l s o  e x p o n e n t i a l .  I n  
t h i s  c a s e  t h e  g r a p h i c a l l y  c o n s t r u c t e d  waveform o f  t h e  m i c r o p h o n e  
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r e s p o n s e  p r e c i s e l y  c o r r e s p o n d e d  t o  t h a t  o b s e r v e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t .  
I n t r a c e l l u l a r  r e g i s t r a t i o n  of  c e l l u l a r  a c t i v i t y  m u s t  show w h e t h e r  
t h e  e m i s s i o n  f u n c t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l  a c t u a l l y  i s  e x p o n e n t i a l .  
T h e r e  a r e  d a t a ,  a l t h o u g h  s t i l l  i n c o m p l e t e ,  i n d i c a t i n g  t h e  non-  
l i n e a r i t y  o f  t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e  i n  o t h e r  o r g a n s  o f  t h e  a c o u s t i c o -  
l a t e r a l  s y s t e m .  T h u s  i n  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  T r i n c k e r  ( 1 9 5 7 )  d i s -  / 3 7  
c o v e r e d  t h a t  t h e  d e g r e e  o f  d e p o l a r i z a t i o n  a t t a i n s  a h i g h e r  v a l u e  
t h a n  t h a t  o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n ,  d u e  t o  t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  
c u p u l a s  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n .  The w e l l - k n o w n  E w a l d ’ s  l a w  
( 1 8 9 2 )  a s s e r t s  t h a t  i n  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  a n  e x c i t o r y  r e s p o n s e  
t o  r o t a t i o n a l  s t i m u l a t i o n  m u s t  b e  g r e a t e r  t h a n  t h e  i n h i b i t o r y  
r e s p o n s e  e l i c i t e d  s i m u l t a n e o u s l y  i n  t h e  o p p o s i t e  c a n a l .  M o r e o v e r ,  
d e  V r i e s  a t  a l .  ( 1 9 5 5 )  d e m o n s t r a t e d  t h e  e f f e c t  o f  t h e  s u p e r p o s i t i o n  
o f  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  on t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  o f  t h e  p i g e o n .  
C o n s e q u e n t l y ,  e v e n  i n  t h i s  o r g a n  t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e  i s  s u b j e c t  
t o  a n o n l i n e a r  f u n c t i o n .  

- 

A s  was i n d i c a t e d  a b o v e ,  t h e  g e n e r a l  t h e o r y  o f  h a i r  c e l l  f u n c -  
t i o n  a s s e r t s  t h a t  d i s p l a c e m e n t  o f  s e n s o r y  h a i r s  i n  t h e  d i r e c t i o n  
f r o m  t h e  s t e r o c i l i a  t o  t h e  k i n o c i l i a  a p p e a r s  a s  e x c i t o r y  a n d  i s  
a c c o m p a n i e d  b y  d e p o l a r i z a t i o n ,  i . e .  by n e g a t i v e  p o t e n t i a l  o f  t h e  
endolymph a n d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  t h e  i n n e r -  
v a t i n g  n e r v e  f i b e r s .  A d i s p l a c e m e n t  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  
c a u s e s  h y p e r p o l a r i z a t i o n  a n d  i n h i b i t s  a f f e r e n t  d i s c h a r g e .  T h u s ,  
t h e  h a i r  c e l l s  a r e  d i r e c t i o n a l l y  s e n s i t i v e  a n d  s i g n a l  t h e  d i r e c t i o n  
o f  s t i m u l a t i o n  o f  b i l a t e r a l  m o d u l a t i o n  o f  s e n s o r y  r e s p o n s e .  Hence  
F l o c k  ( 1 9 6 5 )  comes  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  d i s p l a c e m e n t  i n  a d i r -  
e c t i o n  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  c e l l s  c a n n o t  b e  a n  
e f f e c t i v e  s t i m u l u s .  

A s  i s  shown i n  F i g u r e  11, d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  
o r g a n s  a p p r o x i m a t e l y  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  c o s i n e s  o f  t h e  o u t p u t ,  g e n -  
e r a t e d  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  a l o n g  t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l .  I t  would  
b e  s o  i n  t h e  c a s e  w h e r e  a s t i m u l u s  w h i c h  g e n e r a t e s  a m i c r o p h o n e  
p o t e n t i a l  would  a p p e a r  a s  a d i s p l a c e m e n t  v e c t o r  c o m p o n e n t  c o r r e s -  
p o n d i n g  t o  t h e  a x i s  o f  c a n a l .  A p u r e l y  c o s i n u s o i d a l  f u n c t i o n  
would  g i v e  two c i r c u m f e r e l ~ c e s  t a n g e n t  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  c o -  
o r d i n a t e s .  On t h e  same d i a g r a m ,  w i t h  a d e c l i n a t i o n  o f  t h e  s t i m u -  
l a t i n g  d i r e c t i o n  f r o m t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l ,  t h e  r e s p o n s e  i s  g r e a t e r  
t h a n  t h e  g i v e n  c o s i n e  f u n c t i o n ,  a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  t h e  r e s p o n s e  
i s  n o t  z e r o  when t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  
t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l .  Bu t  f r o m  a n  e l e c t r o m i c r o s c o p i c  i n v e s t i g a t i o n  
( F l o c k ,  1 9 6 5 )  i t  i s  known t h a t  a l t h o u g h  t h e  h a i r  c e l l s  a r e  b a s i c -  
a l l y  o r i e n t e d  p a r a l l e l  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l ,  t h e r e  a r e  o c c a s i o n -  
a l l y  d e v i a t i o n s  b y  10-15O f r o m  t h e  main  o r i e n t a t i o n .  For t h e s e  
c e l l s ,  d i s p l a c e m e n t  w h i c h  i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  d i r e c t i o n  o f  
p r i m a r y  o r i e n t a t i o n  w i l l  s t i l l  h a v e  t h e  d i s p l a c e m e n t  v e c t o r  compo- 
n e n t ,  w h i c h  i s  a n  e f f e c t i v e  s t i m u l u s ,  i f  t h e  d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  
o f  a s i n g l e  h a i r  c e l l  i s  d e f i n e d  b y  a c o s i n u s o i d a l  f u n c t i o n .  I n  
t h i s  ca se  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  r e c o r d e d  a n d  t h e  t h e o r e t i c a l  
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c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  o r g a n  may b e  
e x p l a i n e d  b y  t h e  o v e r l a p p i n g  r e s p o n s e s  o f  a s i n g l e  h a i r  c e l l .  

D z r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  i n  i n n e r v a t i n g  n e r v e  f i b e r s  i s  s i g -  
n a l l e d  i n  b o t h  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  ( S a n d ,  1 9 3 7 )  a n d  t h e  e p i d e r m -  
a l  o r g a n  ( G o r n e r ,  1 9 6 2 )  by b i l a t e r a l  m o d u l a t i o n  o f  t h e  s p o n t a n e o u s  

d i s p l a c e m e n t  i n  t h e  o t h e r  d i r e c t i o n  i s  i n h i b i t o r y .  T h e r e  a r e  two  
g r o u p s  o f  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  a r e  e x c i t e d  b y  a d i s p l a c e m e n t  i n  
o p p o s i t e  d i r e c t i o n s .  I n s o f a r  a s  t h e r e  a r e  t w o  g r o u p s  o f  h a i r  c e l l s ,  
o r i e n t e d  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s ,  i t  i s  v e r y  p r o b a b l e  t h a t  e a c h  
n e r v e  f i b e r  i n n e r v a t e s  t h e  o r i e n t a t e d  h a i r  c e l l s  e q u a l l y  ( F l o c k ,  
W e r s a l l ,  1 9 6 2 ;  G o r n e r ,  1 9 6 3 ) .  G o r n e r  ( 1 9 6 3 )  showed t h a t  i n  e a c h  
n e r v e  f i b e r  t h e  a f f e r e n t  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  i s  g r e a t e s t  when t h e  
s t i m u l a t i n g  d i r e c t i o n  i s  p a r a l l e l  t o  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  h a i r  
c e l l s ,  s i n c e  i t  i s  o n l y  s l i g h t l y  h i g h e r  t h a n  t h e  f r e q u e n c y  o f  
s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  i f  t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  i s  p e r p e n d i c -  
u l a r  t o  t h i s  o r i e n t a t i o n .  However ,  h e  a s c r i b e s  t h i s  d i f f e r e n c e  i n  
t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  n o t  t o  t h e  d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  o f  
t h e  s e n s o r y  c e l l ,  b u t  t o  t h e  m e c h a n i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  
c u p u l a ,  w h i c h  i s  a s y m m e t r i c a l  i n  t h e  a n i m a l  t h a t  he  i n v e s t i g a t e d  
( t h e  f r o g  Xenopus  l a e v i s ) .  Be'ke'sy ( 1 9 5 3 )  s t i m u l a t e d  t h e  h a i r  c e l l s  
o f  C o r t i ' s  o r g a n s ,  a p p l y i n g  t h e  v i b r a t i n g  n e e d l e  t o  t h e  membrane 
t e c t o r i a .  He d i s c o v e r e d  t h e  n e g a t i v e  p h a s e  o f  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  
c o r r e s p o n d i n g  t o  a s h i f t  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  
H e n s e n ' s  c e l l s ,  a n d  t h e  p o s i t i v e  p h a s e  t o  a s h i f t  i n  t h e  d i r e c t i o n  
o f  t h e  s p i n d l e .  The  d i r e c t i v i t y  p a t t e r n  a p p r o x i m a t e l y ,  b u t  n o t  
p r e c i s e l y ,  c o r r e s p o n d e d  t o  two c i r c l e s .  E x t e r n a l  h a i r  c e l l s  w e r e  
o r i e n t e d  s o  t h a t  t h e  c e n t r i o l e  was t u r n e d  t o w a r d  H e n s e n ' s  c e l l s  
( F l o c k ,  e t  a l . ,  1 9 6 2 ;  E n g s t r o m  e t  a l . ,  1 9 6 2 ) .  A l t h o u g h  b a s i c a l l y  
t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  w e r e  o r i e n t e d  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  H e n s e n ' s  
c e l l s ,  t h e r e  a r e  d e v i a t i o n s  i n  o r i e n t a t i o n  a n a l a g o u s  t o  t h o s e  s e e n  
i n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  ( F l o c k  e t  a l . ,  1 9 6 2 ) .  C o n s e q u e n t l y  i t  
i s  v e r y  p o s s i b l e  t h a t  a d e v i a t i o n  o f  t h e  d i r e c t i v i t y  p a t t e r n  f r o m  
a c i r c l e ,  o b s e r v e d  b y  Be'ke'sy, h a s  t h e  same e x p l a n a t i o n  a s  t h e  o n e  
p r o p o s e d  b y  F l o c k  ( 1 9 6 5 )  f o r  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n .  Thus  w i t h  
a n y  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  t h e r e  i s  a l w a y s  a d i s p l a c e m e n t  v e c t o r  
component  w h i c h  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  a s i n g l e  h a i r  
c e l l  a n d  d e f i n e s  t h e  v a l u e  o f  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l .  The f a c t  
t h a t  t h e  d i r e c t i v i t y  p a t t e r n  d o e s  n o t  p r e c i s e l y  c o r r e s p o n d  w i t h  
t h e  c o s i n u s o i d a l  f u n c t i o n ,  d o e s  n o t  r e f u t e  t h i s  c o n c l u s i o n .  

d i s c h a r g e  f r e q u e n c y .  D i s p l a c e m e n t  i n  o n e  d i r e c t i o n  i s  e x c i t o r y ,  / 3 a  

I n  F i g u r e  1 2 b  i t  i s  d e m o n s t r a t e d  t h a t  w h i l e  t h e  v a l u e  o f  
s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  d o e s  n o t  e x c e e d  t h e  a m p l i t u d e  
o f  o s c i l l a t i o n ,  t h e  p e a k s  u p w a r d s  o f  t h e  d i r e c t i o n a l  p e a k s  o f  
m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  t o u c h  t h e  b a s e  l i n e  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  v a l u e  
o f  t h e  r e s t  p o t e n t i a l .  P o s i t i v e  p e a k s  " b r e a k  away" f r o m  t h e  b a s e  
l i n e ,  a n d  a s h i f t  i n  p o t e n t i a l  a r i s e s  o n l y  when t h e  i n c l i n a t i o n  
o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s  i s  g r e a t e r  t h a n  t h e  a m p l i t u d e  o f  o s c i l l a t i o n .  
B u t  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  K u i p e r  ( 1 9 5 6 )  a n d  F l o c k  ( 1 9 5 5 )  show t h a t  w i t h  
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o s c i l l a t i o n  o f  t h e  c u p u l a  a r o u n d  t h e  p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m ,  t h e r e  
i s  a s l o w  n e g a t i v e  s h i f t  o f  p o t e n t i a l s  w h i c h  i s  s u p e r i m p o s e d  on t h e  

n o t  c o n n e c t e d  w i t h  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  or w i t h  a 
u n i l a t e r a l  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  I n  t h e  c o c h l e a  a 
s i m i l a r  n e g a t i v e  summary p o t e n t i a l  w a s  o b s e r v e d ,  b u t  u n d e r  c e r t a i n  
c o n d i t i o n s  i t  c a n  b e  p o s i t i v e  ( D a v i s ,  e t  a l . ,  1 9 5 8 ) .  I n  t h e  
c o c h l e a ,  c h a n g e s  i n  t h e  p o t e n t i a l  o f  d i f f e r e n t  s i g n s  a r e  d u e  b o t h  
t o  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s  a n d  t o  o s c i l l a t i o n s  
( T a s a k i  e t  a l . ,  1 9 5 4 ;  BBkgsy,  1 9 5 3 )  a n d  r e f l e c t  a d e f l e c t i o n  o f  
s e n s o r y  c e l l s  i n  s p e c i f i c  d i r e c t i o n s .  I n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  
t h e  e l e c t r i c a l  e f f e c t  o f  v i b r a t i o n a l  a n d  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  a r e  
a l s o  c l o s e l y  i n t e r c o n n e c t e d  a n d  c o r r e l a t e  w i t h  t h e  d i r e c t i o n a l  
s e n s i t i v i t y  o f  a s i n g l e  h a i r  c e l l .  D i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a ,  
b y  w h i c h  t h e  h a i r s  a r e  b e n t  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i a ,  
l e a d s  t o  d e p o l a r i z a t i o n ,  a n d  d i s p l a c e m e n t  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c -  
t i o n  c a u s e s  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  

m i c r o p h o n e  r e s p o n s e .  T h e r e f o r e  a n e g a t i v e  s h i f t  i n  p o t e n t i a l  i s  /39 

I n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n ,  t h e  s t i m u l u s - r e a c t i o n  r e l a t i o n s h i p  
o f  t h e  h a i r  c e l l  i s  a n o n l i n e a r  f u n c t i o n  i n  w h i c h ,  a s  F l o c k  a s s u m e s  
( 1 9 6 5 ) ,  w i t h  a s y m m e t r i c a l  v i b r a t i o n a l  b e n d i n g  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s ,  
t h e  a m p l i t u d e  o f  n e g a t i v e  r e s p o n s e  i s  g r e a t e r  t h a n  t h e  p o s i t i v e  
o n e .  I f  t h e s e  c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l s  a r e  i n t e g r a t e d  i n  t i m e ,  t h e n  
w e  w i l l  o b t a i n  a n e g a t i v e  s h i f t  i n  p o t e n t i a l s .  I t  i s  a s s u m e d  t h a t  
t h e  n e g a t i v e  s h i f t  i n  p o t e n t i a l  o b s e r v e d  i n  s y m m e t r i c a l  o s c i l l a t o r y  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  i s  c r e a t e d  b y  t h e  n o n l i n e a r -  
i t y  o f  t h e  t r a n s m i s s i o n  f u n c t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l  a n d  i s  c a u s e d  by 
t h e  a c t i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  i n t e g r a t i n g  m e c h a n i s m ,  w h i c h  sums t h e  
a v a i l a b l e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i n  t i m e .  

P o t e n t i a l s  o f  Recep to r  Elements  a n d  T h e i r  Change 
Under t h e  Ac t ion  o f  A l t e r n a t i n g  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s  

I n  t h i s  s e c t i o n  w e  w i l l  p r e s e n t  t h e  r e s u l t s  o f  o u r  own i n v e s t i -  
g a t i o n s  w i t h  i n t r a c e l l u l a r  r e g i s t r a t i o n  o f  p o t e n t i a l s  o f  s e n s o r y  
c e l l s  a n d  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  n e r v e  e n d i n g s  i n  t h e  u t r i c u l u s  a n d  
s a c c u l u s ,  b o t h  a t  r e s t  a n d  w i t h  t h e  a n i m a l s  i n  m o t i o n .  

E x p e r i m e n t s 2  w e r e  c o m p l e t e d  on 1 2  n a r c o t i z e d  ( c h l o r a l o s e  
40 mg/kg + n e m b u t a l  1 0  m g / k g )  c a t s  a n d  25 p i k e  ( w i t h o u t  n a r c o s i s ) .  

The c a t ’ s  h e a d  w a s  h e l d  f i r m  b y  c o n d u c t i n g  o n e  m a l a r  h o l d e r  
o f  a s t e r o t a x i c  i n s t r u m e n t  ( f i x e d  on a n  o s c i l l a t i n g  s t a n d )  t o  t h e  
v a u l t  o f  t h e  s k u l l ,  p r e l i m i n a r i l y  c l e a n e d  o f  p a r i e t a l  m u s c l e s ;  t h e  
o t h e r  h o l d e r  w a s  c o n n e c t e d  t o  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  p a l a t e .  O c c u l a r  
h o l d e r s  l e a d :  (1) t o  t h e  i n n e r  s u r f a c e  o f  t h e  u p p e r  f r o n t  t e e t h ;  

- - -- ~~ . .  

2B. B .  Y e g o r o v  t o o k  p a r t  i n  c o n d u c t i n g  t h e  e x p e r i m e n t .  
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( 2 )  t o  t h e  e d g e  o f  t h e  o r b i t .  T h u s  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  a n i m a l  o n  
t h e  s t a n d  w a s  on i t s  s i d e  ( F i g .  1 4 ) .  

F i g .  1 4 .  P o s i t i o n  o f  t h e  A n i m a l  on t h e  O s c i l l a t i n g  
S t a n d .  The E x t e r n a l  C h a s s i s  o f  a D i r e c t  C u r r e n t  
A m p l i f i e r  " D i s a "  a n d  t h e  F e e d i n g  P a r t  o f  a M i c r o m a n i p u -  
l a t o r ,  F i x e d  t o  t h e  Frame o f  a S t e r o t a x i c  I n s t r u m e n t .  

The c o n c h a  a u r i c u l a e  w i t h  i t s  a d j a c e n t  m u s c l e s  w a s  s e p a r a t e d  
f r o m  t h e  a n i m a l  h e l d  i n  t h i s  p o s i t i o n ;  t h e n  w i t h  s h a r p  o p t i c  
s c i s s o r s  t h e  b u l l a  o s s e a  w a s  s e c t i o n e d ,  a n d  u n d e r  t h e  c o n t r o l  o f  
a n  MBS-2 s t e r e o s c o p i c  m i c r o s c o p e  t h e  l a c e r t u s  was c u t  t h r o u g h  b e -  
t w e e n  t h e  foramen r o t u n d u m  a n d  t h e  f o r a m e n  o v a l e .  A f t e r  a s u f f i c i e n t  
r e m o v a l  o f  b o n e  w i t h  a f i n e  hook f r o m  b e h i n d  a n d  i n  a m e d i a l  d i r -  
e c t i o n  f r o m  t h e  foramen o v a l e  t h e  b u b b l e  o f  t h e  u t r i c u l u s  w a s  f o u n d .  
If t h e  u t r i c u l u s  was i n j u r e d  d u r i n g  t h e  o p e r a t i o n ,  t h e n  i t s  w a l l s  
f e l l  t o g e t h e r  a n d  i t  w a s  n o  l o n g e r  v i s i b l e  i n  t h e  m i c r o s c o p e ;  u p o n  
l e a d i n g  a m i c r o e l e c t r o d e  t o  i t ,  b i o - e l e c t r i c  a c t i v i t y  c o u l d  n o t  b e  
r e g i s t e r e d .  

H o l d i n g  t h e  p i k e  was a c c o m p l i s h e d  by c o n d u c t i n g  e a r  h o l d e r s  
f o r  r a b b i t s  t o  t h e  b r a n c h i a l  b o n e s  a n d  b y  a s u p p l e m e n t a r y  f i x i n g  
o f  b o t h  j a w s .  A t  t h e  t i m e  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  e v e r y  3 -5  m i n u t e s  
w a t e r  w a s  p a s s e d  a l o n g  a r u b b e r  t u b e  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  o r a l  
c a v i t y .  A f t e r  o p e n i n g  t h e  p e c t o r a l  b o n e s  o f  t h e  s k u l l  a t  2-3 m m  
i n  a l a t e r a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  c e n t r a l  l i n e ,  f o r m a t i o n s  o f  t h e  
v e s t i b u l e  o f  c o m p a r a t i v e l y  l a r g e  s i z e s  were  f o u n d :  u t r i c u l u s  1 . 5  
x 1 . 5  m m ;  s a c c u l u s  2 . 5  x 2 . 5  m m .  
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P o t e n t i a l s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  were p i c k e d  u p  by a pl- 
g l a s s  m i c r o e l e c t r o d e  f i l l e d  w i t h  3 M s o l u t i o n  of C1. 

I m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e r v e  e n d i n g  w a s  r e g i s t e r e d  w i t h  t h e  
a i d  of a U B T  a m p l i f i e r  1 - 0 . 1 ;  i n t r a c e l l u l a r  p o t e n t i a l s  w e r e  r e g i s -  
t e r e d  w i t h  a d i r e c t  c u r r e n t  a m p l i f i e r  made b y  " D i s a  E l e c t r o n i c s " ,  
h a v i n g  a n  i n s i g n i f i c a n t  z e r o  d r i f t ,  a g r i d  c u r r e n t  l e s s  t h a n  2 
10-l2A, i n p u t  r e s i s t a n c e  10l2 ohm, i n p u t  c a p a c i t a n c e  50 pF ( p o s s i b l y  
l e s s  b y  50 t i m e s ) ,  maximum c o m p e n s a t i n g  c a p a c i t y  2 0 0  p F ,  u p p e r  l i m -  
it o f  d y n a m i c  b a n d  2 0 0  Mohm, t r a n s m i s s i o n  b a n d  8 MHz. 

M e c h a n i c a l  s t a t i c  a r i s i n g  d u r i n g  t h e  v i b r a t i o n  ( w h i c h  w a s  made 
i n  t h e  v e r t i c a l  p l a n e )  w a s  r e m o v e d  b y  " c u t - o f f "  f r e q u e n c i e s  l o w e r  
t h a n  1 5 0  Hz. 

Wi th  i n t r a c e l l u l a r  l e a d s  ( e l e c t r o d e  r e s i s t a n c e  5 0  - 1 0 0  Mohm) 
t h e  e x t e r n a l  c h a s s i s  o f  t h e  " D i s a  E l e c t r o n i c s "  d i r e c t  c u r r e n t  
a m p l i f i e r  was f i x e d  t o  t h e  v i b r a t i o n  s t a n d ,  w h e r e b y  t h e  w i r e s  f r o m  
t h e  e l e c t r o d e  t o  t h e  a m p l i f i e r  wer'e i n s u l a t e d  a n d  m a x i m a l l y  s h o r t .  
Wi th  r e g i s t r a t i o n  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  i n  c a t s ,  
w e  d i d  n o t  o n c e  s u c c e e d  i n  r e g i s t e r i n g  a n y  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  
a l t h o u g h  i n  f i s h  i t  w a s  a l w a y s  f o u n d .  

An i n s i g n i f i c a n t  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  s t a n d  or movement o f  t h e  
e x p e r i m e n t o r  i n  t h e  room c a u s e d  a n o t i c e a b l e  a p p e a r a n c e  o f  r h y t h m i c  
a c t i v i t y  i n  t h e  f o r m  o f  a c t i v i t y  p o t e n t i a l s  o f  a m p l i t u d e  on t h e  
o r d e r  o f  250 p V .  

With  a n y  c h a n g e  o f  t h e  a n i m a l ' s  p o s i t i o n  i n  s p a c e  t h e  i n t e r v a l  
b e t w e e n  t h e  i m p u l s e s  was t h e  same ( F i g .  1 5 ) .  I n  t h e  g i v e n  f i g u r e  
i t  i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  t h e  n e r v e  e n d i n g s  o f  
t h e  l e f t  u t r i c u l u s  i s  a c t i v a t e d  w i t h  v a r i o u s  c h a n g e s  i n  t h e  p o s i t i o n  
o f  t h e  a n i m a l .  However ,  t h e  m o s t  p r o n o u n c e d  c h a n g e s  w e r e  o b s e r v e d  
w i t h  c h a n g i n g  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  v e r t i c a l  p l a n e .  
Wi th  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  v i b r a t i o n  a m p l i t u d e  t h e  f r e q u e n c y  of i m p u l -  
s a t i o n  i n c r e a s e d  ( F i g .  1 5 c  a n d  d ) .  A n a l o g o u s  c h a n g e s  w e r e  o b s e r v e d  
f o r  f i s h .  

The f a c t s  w e  o b t a i n e d  i n d i c a t e  t h a t  t h e  same n e r v e  e n d i n g  o f  
t h e  u t r i c u l u s  r e s p o n d s s i m u l t a n e o u s l y  t o  f o r w a r d ,  b a c k w a r d  a n d  l a t e r -  
a l  i n c l i n a t i o n s  ( c f .  Chap .  2 ) .  W e  d i d  n o t  s u c c e e d  i n  o b t a i n i n g  a n y  
d i s t i n c t  r e g u l a r  l a w s  o f  c h a n g e  i n  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  t h e  m a c u l a  
s a c c u l u s  ( 4  e x p e r i m e n t s )  w i t h  v i b r a t i o n .  

A s  was n o t e d  a b o v e ,  t h e  e x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  w i t h  t h e  
c a t s  on t h e i r  s i d e ,  w h i c h  c a u s e d  a d i s p l a c e m e n t  o f  o t o l i t h s  t o  t h e  
m e d i a l  p l a n e .  P o s s i b l y  t h e  a b s e n c e  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i s  
e x p l a i n e d  b y  t h e  c o r r e s p o n d i n g  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s  i n  
t h e  r e g i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  t o  w h i c h  we a t t a c h e d  t h e  e l e c -  
t r o d e .  The e n d o l y m p h  o f  t h e  u t r i c u l u s  i n  t h e  c o n d i t i o n  o f  r e s t  
h a d ,  r e l a t i v e  t o  t h e  p e r i l y m p h ,  a p o t e n t i a l .  o f  20-25 m V .  
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Upon c o n d u c t i n g  t h e  e l e c -  
t r o d e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  /42 
m a c u l a  a n e g a t i v e  jump i n  po -  - -  
t e n t i a l  o n  The o r d e r  o f  38-mV 
( o n e  c e l l ) ,  4 0  mV ( f o u r ) ,  4 2  
m V  ( o n e ) ,  4 5  m V  (four) a n d  4 6  
m V  ( o n e )  w a s  n o t e d .  An i n c r e a s e  
i n  p o t e n t i a l  i n  t h e  l a s t  c a s e  
p r o b a b l y  w a s  c a u s e d  b y  p u n c -  
t u r e  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  
The a b s e n c e  o f  a m o r p h o l o g i c a l  
c o n t r o l  d i d  n o t  p e r m i t  u s ,  

e 

h o w e v e r ,  t o  c a t e g o r i c a l l y  c o n -  
f i r m  t h a t  t h e  r e g i s t e r e d  p o -  P' - 
t e n t i a l s  w e r e  p o t e n t i a l s  o f  
o n l y  t h e  s e n s o r y  c e l l  a n d  n o t  

F i g .  1 5 .  Change  o f  I m p u l s e  
A c t i v i t y  o f  t h e  N e r v e  E n d i n g s  
o f  t h e  L e f t  U t r i c u l u s  w i t h  
V a r i o u s  S h i f t s  i n  P o s i t i o n  o f  
t h e  A n i m a l  ( C a t ) .  

( a )  O r i g i n a l  P i c t u r e ;  ( b )  Ac- 
t i v i t y  w i t h  M o t i o n  o f  t h e  E x p e r -  
i m e n t e r  i n  t h e  Chamber ;  ( c , d )  
Wi th  V e r t i c a l  V i b r a t i o n  w i t h  a n  
A m p l i t u d e  o f  M o t i o n  o f  t h e  
S t a n d  1 0  a n d  2 5  c m ;  ( e , f )  Wi th  
I n c l i n a t i o n  i n  t h e  F r o n t a l  P l a n e  
by 45O R e s p e c t i v e l y  L e f t  a n d  
R i g h t ;  ( g , h )  I n c l i n a t i o n  o f  t h e  
Head f r o m  t h e  O r i g i n a l  P o s i t i o n  
Down and  Up; ( i , j )  W i t h  T u r n i n g  
t h e  S t a n d  i n t o  H o r i z o n t a l  P l a n e  
C o u n t e r c l o c k w i s e .  

o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  a s  w e l l .  

W i t h  t h e  a n i m a l  on i t s  
s i d e  t h e  r e s t  p o t e n t i a l  was 
s t a b l e .  A c h a n g e  i n  t h e  a n i -  
m a l ' s  p o s i t i o n  i n  t h e  v e r t i c a l  
p l a n e  c a u s e d  a c h a n g e  i n  po -  
t e n t i a l  i n  7 o f  t h e  ll r e g i s -  
t e r e d  c e l l s .  W i t h  e a c h  v i b r a -  
t i o n  a d e p o l a r i z a t i o n  on t h e  
o r d e r  o f  1 0  m V  a r o s e ,  h a v i n g  
r e l a t i v e l y  s h a r p  a s c e n d i n g  
c o m p o n e n t s  a n d  a s l o p i n g  
d e s c e n d i n g  c o m p o n e n t .  

We d i d  n o t  s u c c e e d  o n c e  
i n  r e g i s t e r i n g  p o t e n t i a l s  o f  / 4  
a c t i v i t y  w i t h  i n t r a c e l l u l a r  
l e a d s .  

- 

I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  
t h a t  i n  t h e  s e n s o r y  c e l l  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o n l y  
a r e c e p t o r  p o t e n t i a l  a r i s e s .  

The a b s e n c e  o f  a r e a c t i o n  
i n  4 c e l l s  c a n  b e  e x p l a i n e d  by 
t h e  c o r r e s p o n d i n g  p o l a r i z a t i o n  
o f  t h e  m a c u l a  ( c f  C h a p .  2 ) .  

R e g i s t r a t i o n  o f  p o t e n t i a l s  w i t h  i n t r a c e l l u l a r  l e a d s  i n  p i k e  
f r o m  t h e  r e g i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  w a s  s u c c e s s f u l l y  a c c o m p l i s h e d  
o n l y  t w o  t i m e s ,  i n a s m u c h  a s  t h e  m i c r o e l e c t r o d e ,  u p o n  b e i n g  f e d  up 
t o  t h e  m a c u l a ,  b r o k e  b y  h i t t i n g  t h e  o t o l i t h .  C h a n g e s  o f  r e s t  
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p o t e n t i a l  w i t h  v i b r a t i o n  were i n  no  way d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  w h i c h  
were o b s e r v e d  i n  c a t s .  

C o m p a r a t i v e  m o r p h o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m  o f  t h e  t e r m i n a l  v e s t i b u l a r  o r g a n s  e s t a b l i s h e d  a s i n g l e  
p r i n c i p l e  o f  c e l l u l a r  a n d  s u b c e l l u l a r  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  e p i t h e l -  
i um.  

The s e n s o r y  r e g i o n s  c o n s i s t  o f  r e c e p t o r  c e l l s  w h i c h ,  t o g e t h e r  
w i t h  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  f o r m  a s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  i n n e r v a t e d  by 
p e r i p h e r a l  b r a n c h e s  o f  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

R e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  a m p u l l a s  o f  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  
u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s ,  a s  w e l l  as  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  o f  f i s h ,  
a r e  r e p r e s e n t e d  b y  h a i r  c e l l s  w h i c h  a r e  r e l a t e d  t o  m e c h a n o - r e c e p t o r s .  
On t h e  u p p e r  s u r f a c e  o f  e a c h  r e c e p t o r  c e l l  a r e  l o c a t e d  h a i r  b u n d l e s  
( 5 0 - 7 0 - 1 0 0  s t e r o c i l i a  a n d  1 k i n o c i l i u m )  w h i c h  p r o j e c t  i n t o  t h e  
c u p u l a  or t h e  o t o l i t h  membrane .  A k i n o c i l i u m  a l w a y s  o c c u p i e s  a 
s p e c i f i c  t o p o g r a p h i c a l  p o s i t i o n ,  w h i c h  c r e a t e s  m o r p h o l o g i c a l  
a s y m m e t r y  o f  t h e  c e l l ;  i . e . ,  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n .  

D i s p l a c e m e n t s  o f  t h e  c u p u l a  o r  t h e  o t o l i t h  membrane by means  
o f  h a i r s  a r e  t r a n s m i t t e d  b y  t h e  h a i r  c e l l s .  I n  r e s p o n s e  t o  s t i m u -  
lus, t h e  r e c e p t o r  mechanism o f  t h e  h a i r  c e l l  r e g u l a t i n g  t h e  f l o w  
o f  i m p u l s e s  i n  t h e  i n n e r v a t i n g  f i b e r  i s  a c t i v a t e d .  Wi th  a n  a d e q u a t e  
s t i m u l u s  f o r  t h e  s e n s o r y  c e l l s  a t a n g e n t i a l  ( " c u t - o f f " )  d i s p l a c e -  
ment  o f  t h e  c u p u l a  ( o t o l i t h  membrane)  i n  r e l a t i o n  t o  a s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  a p p e a r s .  A d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  i s  d e f i n e d  by t h e  
m e c h a n i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c u p u l a ,  w h i c h  a r e  s i m u l t a n e o u s l y  
e l a s t i c  a n d  p l a s t i c .  The s u b s t a n c e  of t h e  c u p u l a  i s  s e c r e t e d  by 
c e l l s  o f  t h e  e p i t h e l i u m  p l a n u m  s e m i l u n a t u m ,  o f  t h e  t r a n s i t i o n  e p i -  
t h e l i u m  a n d  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  All t h e s e  e l e m e n t s  a l s o  t a k e  
p a r t  i n  t h e  s e c r e t i o n  o f  e n d o l y m p h .  One o f  t h e  b a s i c  c o m p o n e n t s  
o f  e n d o l y m p h  i s  m u c o p o l y s a c c h a r i d e s .  The c o r r e l a t i o n  o f  t h e  c o n -  /44 
c e n t r a t i o n s  o f  K+ a n d  N a +  i n  t h e  endolymph a n d  a n  a n a l o g o u s  c o r -  
r e l a t i o n  o f  c o n c e n t r a t i o n s  o f  t h e s e  i o n s  i n  t h e  i n t r a c e l l u l a r  f l u i d  
c o n t i n u e s  t o  r e m a i n  e n i g m a t i c .  

The s t e r o c i l i a  a c t  a s  l e v e r s  w h i c h  t r a n s m i t  t h e  m e c h a n i c a l  
e n e r g y  o f  t h e  s t i m u l u s  t o  t h e  a p i c a l  z o n e  o f  t h e  h a i r  c e l l ,  w h e r e  
t h e  r o o t s  o f  t h e  s t e r o c i l i a  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a .  
C o n s e q u e n t l y ,  t h e y  a r e  i n c l u d e d  i n  t h e  i n i t i a l  s t a g e  o f  t h e  s e n s o r y  
p e r c e p t i o n  p r o c e s s  i n  t h e  s e n s o r y  c e l l ,  w h i c h  l e a d s  t o  t h e  a c t i v a -  
t i o n  o f  t h e  b i o e l e c t r i c  r e c e p t o r  m e c h a n i s m .  A s  a r e s u l t  o f  i n c l i n -  
a t i o n  o f  t h e  c e l l s ,  t h e  s e n s o r y  c e l l  g e n e r a t e s  a g r a d u a l  r e c e p t o r  
p o t e n t i a l ,  t h e  v a l u e  o f  w h i c h  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  a m p l i t u d e  b u t  
n o t  t o  t h e  s p e e d  o f  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  ( o t o l i t h  m e m b r a n e ) .  

V i b r a t i o n  s t i m u l a t i o n  c a u s e s  a l t e r n a t i n g  c h a n g e s  o f  p o t e n t i a l ,  
i . e .  a m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  w h i c h  i s  e q u a l  t o  t h e  
f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s .  T h i s  p o t e n t i a l  i s  r e g i s t e r e d  b o t h  e x t r a -  

37 



II 1l1l11ll11 I1 I 

a n d  i n t r a c e l u l l a r y .  The c h a r a c t e r  o f  t h e  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  
c h a n g e s  w i t h  a s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  of t h e  s e n s o r y  h a i r s .  For t h e  
l a t e r a l  l i n e  o r g a n  o f  f i s h  i t  i s  n o t  known w h e t h e r  a s t a t i c  d i s -  
p l a c e m e n t  c a u s e s  a s t a b l e  s h i f t  o f  p o t e n t i a l  a s  i n  o t h e r  o r g a n s  
b e l o n g i n g  t o  t h e  a c o u s t i c a l  l a t e r a l  s y s t e m .  

The  e l e c t r i c a l  e n e r g y  o f  m i c r o p h o n e  p o t e n t i a l  i s  g r e a t e r  t h a n  
t h e  m e c h a n i c a l  e n e r g y  o f  t h e  s t i m u l u s ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  t h e  m i c r o -  
p h o n e  p o t e n t i a l  a p p e a r s  n o t  a s  a p u r e l y  p h y s i c a l  phenomenon,  b u t  
a s  a n  e l e c t r i c a l  e x p r e s s i o n  o f  a t r u l y  b i o l o g i c a l  s e n s o r y  p r o c e s s  
w h i c h  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m e t a b o l i c  a c t i v i t y  o f  t h e  o r g a n .  

The  r e s p o n s e  o f  t h e  h a i r  c e l l  d e p e n d s  on t h e  d i r e c t i o n  o f  
i n c l i n a t i o n  o f  a s e n s o r y  h a i r  b u n d l e .  T h i s  s e n s i t i v i t y  i s  c o r -  
r e l a t e d  w i t h  t h e  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l ,  
d e f i n e d  by t h e  a s y m m e t r i c a l  p o s i t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i u m  i n  t h e  
s e n s o r y  h a i r  b u n d l e .  The i n c l i n a t i o n  o f  s t e r o c i l i a  i n  t h e  d i r -  
e c t i o n  t o w a r d  t h e  k i n o c i l i u m  c a u s e s  d e p o l a r i z a t i o n ,  s i n c e  i n c l i n -  
a t i o n  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  i s  a c c o m p a n i e d  b y  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  
Wi th  o t h e r  d i r e c t i o n s  o f  s t i m u l a t i o n ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  g e n -  
e r a t e d  r e c e p t o r  p o t e n t i a l  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  a d i s p l a c e m e n t  v e c t o r  
c o m p o n e n t  p a r a l l e l  t o  t h e  r o w s  o f  s t e r o c i l i a .  D i r e c t i o n a l  s e n s i -  
t i v i t y  o f  t h e  c e l l  i s  i n d i c a t e d  by t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i u m  
a s  w e l l  a s  by i t s  a s y m m e t r i c a l  s u p e r s t r u c t u r e .  However ,  t h e  v e r y  
same c o r r e l a t i o n  c a n  a p p l y  t o  t h e  g r a d u a l  g r o w t h  o f  s t e r o c i l i a ,  t o  
t h e  s t r u c t u r e  o f  s t e r o c i l i a  a n d  t h e i r  r o o t s  a n d  t o  t h e  s t r u c t u r e  
o f  a p a r t i c u l a r  l a m i n a .  A t  t h e  p r e s e n t  t i m e  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  
j u d g e  on e x a c t l y  what  s t r u c t u r e  t h e  d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  
h a i r  c e l l  d e p e n d s .  

Wi th  e q u a l  d i s p l a c e m e n t s  o f  h a i r  b u n d l e s  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s ,  
t h e  v a l u e  o f  t h e  p r o d u c e d  d e p o l a r i z a t i o n  i s  g r e a t e r  t h a n  t h e  v a l u e  
o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  The t r a c s m i s s i o n  i n p u t - o u t p u t  f u n c t i o n  c o n -  
s e q u e n t l y  a p p e a r s  t o  b e  n o n l i n e a r ,  a t  l e a s t  w i t h  a m p l i t u d e s  o f  
o s c i l l a t i o n  g r e a t e r  t h a n  0 . 1  u .  

V i b r a t i o n a l  s t i m u l a t i o n  c a u s e s  a n e g a t i v e  s h i f t  i n  p o t e n t i a l  / 4 5  - 
w h i c h  i s  s u p e r i m p o s e d  o n  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e .  T h i s  s h i f t  i n  
p o t e n t i a l  i s  n o t  c a u s e d  by t h e  c o n s t a n t  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  
c e l l .  I t s  a p p e a r a n c e  c a n  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  n o n l i n e a r i t y  o f  t h e  
t r a n s m i s s i o n  i n p u t - o u t p u t  f u n c t i o n ,  if t h e  a l t e r n a t i n g  m i c r o p h o n e  
p o t e n t i a l  i s  summed i n  t i m e  b y  t h e  c e l l u l a r  i n t e g r a t i n g  m e c h a n i s m .  

C o n s e q u e n t l y  t h e  h a i r  c e l l  p o s s e s s e s  a r e c e p t o r  mechanism w h i c h  
r e g i s t e r s  a s t i m u l u s  w i t h  t h e  a i d  o f  c h a n g e s  i n  e l e c t r i c a l  p o t e n t i a l .  
The c h a r a c t e r  o f  t h e  s t i m u l u s  i s  r e f l e c t e d  i n  t h e  a m p l i t u d e  a t  t h e  
s i g n  o f  t h e  r e c e p t o r  p o t e n t i a l  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  a m p l i t u d e  a n d  
t h e  d i r e c t i o n  o f  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a .  The n a t u r e  o f  t h e  
r e c e p t o r  m e c h a n i s m ,  w h i c h  d i r e c t s  t h e  g e n e r a t i o n  o f  r e c e p t o r  p o -  
t e n t i a l ,  i s  s t i l l  unknown,  a n d  it i s  a l s o  unknown w i t h  w h i c h  
s t r u c t u r e  i t  i s  c o n n e c t e d .  
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M E C H A N I C S  OF T H E  V E S T I B U L A R  A P P A R A T U S  A N D  T H E  
P H Y S I O L O G Y  O F  T H E  V E S T I B U L A R  N E R V E  

B r i e f  I n f o r m a t i o n  o n  t h e  A n a t o m y  o f  t h e  
V e s t i b u l a r  N e r v e  

The i n n e r  e a r  i s  i n n e r v a t e d  b y  t h e  8 p a i r  o f  c e r e b r o s p i n a l  /Lc6 
n e r v e s ,  i . e . ,  n .  s t a t o a c o u s t i c u s .  T h i s  n e r v e  e m e r g e s  f r o m  t h e  
m e d u l l a  o b l o n g a t a  a t  t h e  r e a r  b o r d e r  o f  t h e  p o n s  V a r o l i i ,  b a c k  o f  
t h e  o l i v e ,  n e a r  t h e  p o i n t  o f  e m e r g e n c e  o f  t h e  f a c i a l  n e r v e .  The 
n e r v e  i s  s u r r o u n d e d  b y  h a r d  a r a c h n o i d  m e m b r a n e s ,  e n t e r s  t o g e t h e r  
w i t h  t h e  f a c i a l  a n d  t h e  i n t e r m e d i a t e  n e r v e s  a c c o m p a n i e d  b y  t h e  
i n t e r n a l  a u d i t o r y  a r t e r y  a n d  v e i n  i n  t h e  i n t e r n a l  a c o u s t i c  m e a t u s .  

I n  t h e  a c o u s t i c  m e a t u s  t h e  e i g h t h  n e r v e  i s  s e p a r a t e d  i n t o  t h e  
v e s t i b u l a r  ( n .  v e s t i b u l a r i s )  a n d  t h e  c o c h l e a r  ( n .  c o c h l e a r i s )  
b r a n c h e s .  N .  v e s t i b u l a r i s  f o r m s ,  i n  t h e  i n t e r n a l  a c o u s t i c  m e a t u s ,  
a f a i r l y  l a r g e  k n o t ,  t h e  g a n g l i o n  v e s t i b u l a r i s  ( S c a r p a e ) .  

I n  a n i m a l s  t h e  l o w e r  b r a n c h  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i s  d i s -  
c e r n e d  w h i c h  h a s  t w o  s u b s e c t i o n s :  t o  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  r e a r  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  a n d  t h e  s a c c u l a r  n e r v e ,  a n d  t h e  s u p e r i o r ,  w h i c h  i s  
d i v i d e d  i n t o  n e r v e s  t o  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l ,  t o  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  f o r w a r d  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a n d  t o  t h e  
u t r i c u l u s  ( F i g .  1 6 ) .  

L o r e n t e  d e  N o  ( 1 9 2 6 )  a n d  P o l j a k  ( 1 9 2 7 )  d i s t i n g u i s h e d  t h r e e  
t y p e s  o f  f i b e r s  i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e : f a t ,  medium a n d  t h i n .  
D e f i n i n g  t h e  s p e c t r u m  o f  d i a m e t e r s  o f  t h e s e  f i b e r s  i n  man,  E n g s t r o m  
a n d  Rexed ( 1 9 4 0 )  f o u n d  t h a t  8 8 . 5 %  o f  t h e  f i b e r s  h a d  a d i a m e t e r  o f  
f r o m  2 - 9  p a n d  o n l y  4 . 2 %  w e r e  t h i n n e r  t h a n  2 p .  G r a c e k  a n d  R a s -  
mussen  ( 1 9 6 1 )  p r e s e n t  t h e  f o l l o w i n g  d a t a  o f  t h e  s p e c t r u m  o f  d i a m e t e r s  
o f  t h e  m y e l i n  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e  g u i n e a  p i g ,  
c a t  a n d  monkey;  i n  t h e  c a t  38% o f  t h e  f i b e r s  w i t h  a d i a m e t e r  f r o m  
1 t o  2 . 5  p ,  50% f r o m  2 . 5  t o  5 . 0  1.1, a n d  1 2 %  f r o m  5 t o  1 0  p ;  i n  t h e  
monkey 38% w i t h  a d i a m e t e r  f r o m  1 t o  3 . 8  p ,  42% f r o m  3 . 8  t o  5 . 0  p ,  
a n d  20% f r o m  5 t o  9 . 0  p ;  i n  t h e  g u i n e a  p i g  51% f r o m  2 . 5  p a n d  l e s s ,  
4 2 %  f r o m  2 . 5  t o  5 p ,  a n d  7% f rom 5 t o  8 p .  

I n  man t h e  g e n e r a l  number  o f  f i b e r s  i s  f r o m  1 4 , 0 0 0  t o  2 4 , 0 0 0  
( A .  R a s m u s s e n ,  1 9 4 0 ) .  
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C o n c e r n i n g  t h e  p e r i p h e r a l  d i s t r i b u t i o n  o f  v a r i o u s  t y p e s  o f  /47 
f i b e r s  t h e  c a r e f u l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  L o T e n t e  d e  N o  ( 1 9 2 6 )  a n d  
P o l j a k  ( 1 9 2 7 )  r e s p e c t i v e l y  o n  m i c e  a n d  man gave c o m p a t a b l e  r e s u l t s .  
T h e s e  r e s u l t s  c a n  b e  s u m m a r i z e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  way:  t h e  t h i c k e s t  
f i b e r s  s u p p l y  t h e  p e a k s  o f  t h e  c r i s t a  a n d  c h i e f l y  t h e  o r a l  p o r t i o n s  
of t h e  m a c u l a e .  E a c h  t h i c k  f i b e r  i s  s u b d i v i d e d  i n t o  a s m a l l  number  
o f  r a m u l i  ( 2 - 4 )  e n d i n g  a r o u n d  t h e  p a s e  o f  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  
s e n s o r y  c e l l s  ( t h e  s c y t h o i d  e n d i n g s ) .  T h e  f i b e r s  o f  a v e r a g e  t h i c k -  
n e s s  p r o v i d e  c h i e f l y  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c r i s t a e  a n d  
m a c u l a e  a n d  i n  somewhat  s m a l l e r  c a l e x e s  a n d  t h e  c a l e x e s  f o r m e d  b y  
t h i c k  f i b e r s  ( P o l j a k ,  1 9 2 7 ) ,  b u t  t h e y  a d d i t i o n a l l y  f o r m  a n  i n t r a -  
e p i t h e l i a l  p l e x u s .  T h e s e  f i b e r s  h a v e  a s u f f i c i e n t l y  b r o a d  d i s t r i b u -  
t i o n  a n d  s i g n i f i c a n t  amount  o f  o v e r l a p p i n g  i s  o b s e r v e d ,  ( L o r e n t e  
d e  No, 1 9 2 6 ) .  The  t h i n n e s t  f i b e r s  a r e  s c a t t e r e d  on a l l  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  ( P o l j a k ,  1 9 2 7 )  and  e n d  i n  t h e  f o r m  o f  a n  i n t r a e p i t h e l i a l  
p l e x u s  o f  t h i n  f i b e r s .  

F i g .  1 6 .  S u b d i v i s i o n s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N e r v e  a n d  t h e  L o c a t i o n  o f  
t h e  L a b y r i n t h  i n  t h e  Human S k u l l .  Form o f  t h e  L a b y r i n t h  i n  t h e  
D i r e c t i o n  I n d i c a t e d  b y  t h e  Arrow I :  1 , 2 , 3 ,  R e s p e c t i v e l y ,  t h e  H o r i -  
z o n t a l  Rear  a n d  F o r e w o r d  S e m i c i r c u l a r  C a n a l s ;  4 .  U t r i c u l u s ;  
5 .  S a c c u l u s ;  6 .  a n d  7 .  Upper  a n d  Lower S c a r p a ' s  G a n g l i o n s ;  8 .  V e s t i b -  
u l a r  N e r v e s ;  9 .  F a c i a l  N e r v e ;  1 0 .  C o c h l e a r  Nerve ( W e a v e r ,  1 9 6 5 ) .  

/ 4 8  P e t r o f f  ( 1 9 5 5 )  o b s e r v e d  t h a t  a l l  t h e  t h i n  f i b e r s  w h i c h  a r e  - 
n o r m a l l y  c o n t a i n e d  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  o f  t h e  c a t ,  d i s a p p e a r  i n  1 0 - 2 0  d a y s  a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e .  A f t e r  a s h o r t  p e r i o d  o f  s u r v i v a l  t h e r e  c a n  b e  
f o u n d  s i g n s  o f  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e s e  f i b e r s .  On t h e  b a s i s  o f  h i s  
own d a t a  P e t r o f f  ( 1 9 5 5 )  c o n c l u d e d  t h a t  t h e s e  f i b e r s  a r e  e f f e r e n t .  
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T A B L E  3. THE 

Type 
o f  

Animal  

! 

G u i n e a  P i g  

C a t  

Monkey 

NUMBER OF FIBERS I N  THE VESTIBULAR NERVE A N D  ITS  BRANCHES 
( G a c e k  , R a s m u s s e n ,  1961) 

Lower 

N e r v e  
V e s t i b u l a r  

I 
U p p e r  V e s t i b u l a r  N e r v e  1 I 

I 

I c 
Lcto 
0 N 4  

-4 rd 

i 
I 

a, 
? 
h 
a, 
z 

I 
I 
! I 

1522 1260 1592 ~ 1797 1703 I272 5449 

2585 11821 2269 I 2453 2694 1268 : 7970 
~ I I I  

I I 

8231 

12376 

3836 2634 3840 1 3510 3537 296 11801 ,18271 
I 

~~ I - 

A c c o r d i n g  t o  Gacek (1960) t h e  number o f  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  
f i b e r s  i s  n o t  g r e a t  ( a r o u n d  200) i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  g e n e r a l  
amount  ( a r o u n d  12,000) o f  f i b e r s  i n  t h e  e n t i r e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  
t h e  c a t .  

The s t u d y  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  o f  t h e  e i g h t h  
n e r v e  o f  g u i n e a  p i g s  a n d  r a b b i t s  was c o n d u c t e d  a n a t o m i c a l l y ,  
e m b r y o l o g i c a l l y  a n d  h i s t o c h e m i c a l l y  ( R o s s ? ,  C o r t e n s i n a ,  1963). I n  
t h i s  way i t  was e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e r e  a r e  5 b u n d l e s  o f  f i b e r s  i n  
t h e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  a n d  c o c h l e a  s y s t e m s .  
Two o f  t h e s e  e x i s t  f r o m  t h e  u p p e r  o l i v e  c o m p l e x ,  t h e  t h i r d  f r o m  
t h e  c e l l s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a ,  t h e  
f o u r t h  f r o m  a g r o u p  o f  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  a n d  t h e  f i f t h  
f r o m  a n u c l e u s  n o t  p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d ,  d e s i g n a t e d  as  t h e  i n t e r -  
m e d i a t e  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  T h i s  n u c l e u s  i s  s i t u a t e d  d o r s a l  a n d  
m e d i a l  o f  t h e  c r a n i a l  p o r t i o n  o f  t h e  l o w e r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  a n d  
v e n t r a l  o f  t h e  c a u d a l  p o r t i o n  o f  t h e  l a t t e r  n u c l e u s  a n d  c o n s i s t s  
o f  1 0 0  t o  170 m u l t i p o l a r  c e l l s  w i t h  l o n g  d e n d r i t e s .  O f  t h e s e  5 
b u n d l e s  o f  f i b e r s ,  4 a r e  s t r a i g h t  a n d  1 ( t h e  f i r s t )  i s  c r i s s -  
c r o s s e d  ( F i g .  17). 

The s t u d y  o f  r e t r o g r a d e  d e g e n e r a t i o n  o f  b u n d l e s  a f t e r  t h e  
d e s t r u c t i o n  o f  t h e  c o c h l e a  a n d  t h e  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  
show t h a t  b a s i c a l l y  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  b u n d l e s  i n n e r v a t e  t h e  
c o c h l e a ,  t h e  t h i r d  t h e  c o c h l e a  a n d  t h e  r e a r  l a b y r i n t h ,  t h e  f o u r t h  
a n d  t h e  f i f t h  a r e  d i r e c t e d  t o  t h e  m a c u l a r  a n d  a m p u l l a r  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m .  
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F i g .  1 7 .  The E f f e r e n t ,  C o c h l e a r  a n d  V e s t i b u l a r  S y s t e m s .  (1) The /49 
Knee o f  t h e  F a c i a l  N e r v e ;  ( 2 )  The N u c l e u s  a n d  F i b e r s  o f  n .  a b d u c e n s ;  
( 3 1  The  N u c l e u s  o f  t h e  T r a p e z o i d  Body;  ( 4 )  A c c e s s o r y  N u c l e u s  o f  
t h e  O l i v e ;  ( 5 )  S u p e r i o r  L a t e r a l  N u c l e u s  o f  t h e  O l i v e ;  ( 6 )  M e d i a l  
P r e o l i v e  N u c l e u s ;  ( 7 )  L a t e r a l  P r e o l i v e  N u c l e u s ;  ( 8 )  L a t e r a l  V e s t i b u -  
l a r  N u c l e u s ;  ( 9 )  I n t e r m e d i a t e  V e s t i b u l a r  N u c l e u s ;  (10) I n f e r i o r  
V e s t i b u l a r  N u c l e u s ;  (11) N u c l e u s  a n d  D e s c e n d i n g  R o o t  o f  t h e  T r i g e m i n a l  
N e r v e ;  ( 1 2 )  D e s c e n d i n g  R o o t  o f  t h e  T r i g e m i n a l  N e r v e ;  ( 1 3 )  D o r s a l  
C o c h l e a r  N u c l e u s ;  (14) S t r i a t e d  Body;  ( 1 5 )  V e n t r a l  C o c h l e a r  N u c l e u s ;  
(16) F a c i a l  N e r v e ;  (17) V e s t i b u l a r  B r a n c h  o f  t h e  E i g h t h  N e r v e  w i t h  
2 R o o t s  S u p e r i o r  a n d  I n f e r i o r ;  (18) C o c h l e a r  B r a n c h  o f  t h e  E i g h t h  
N e r v e ;  ( 1 9 )  g .  S c a r p a ;  (20) S m a l l  B u n d l e s  o f  E f f e r e n t  F i b e r s ,  Which 
End a t  t h e  L e v e l  o f  g .  S c a r p a ;  (21) O o r t ' s  A n a s t o m o s i s ;  (A)  I n t e r -  
s e c t i n g  E f f e r e n t  C o c h l e a  B u n d l e ;  ( B )  D i r e c t  R e t i c u l a r  B u n d l e ;  
( C )  D i r e c t  E f f e r e n t  C o c h l e a  B u n d l e ;  ( D )  D i r e c t  D o r s a l  E f f e r e n t  
V e s t i b u l a r  B u n d l e ;  ( E )  D i r e c t  V e n t r a l  V e s t i b u l a r  B u n d l e ;  ( F )  G e n e r a l  
B u n d l e  o f  V a r i o u s  G r o u p s  o f  E f f e r e n t  F i b e r s  ( R o s s i , C o r t e n s i n a ,  1 9 6 3 ) .  

Mechanics o f  t h e  S e m i c i r c u l a r  Cana l s  and Phys io logy  
o f  t h e  A m p u l  1 a r  Nerve 

A t  f i r s t  t h e  m a t h e m a t i c a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  p h y s i c a l  p h e n o m e n a ,  
t a k i n g  p l a c e  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  w i t h  r o t a t i o n a l  m o v e m e n t s ,  
was g i v e n  b y  Mach (1874), Gaede ( 1 9 2 3 )  a n d  i n  1 9 2 6  b y  R o h r e r  a n d  
Masuda.  A t  t h e  t i m e  n o t h i n g  w a s  known a b o u t  t h e  m e c h a n i c a l  c h a r a c -  
t e r i s t i c s  o f  t h e  c u p u l a  a n d  n a t u r a l l y  t h e s e  c h a r a c t e r i s t i c s  w e r e  n o t  
r e f l e c t e d  i n  t h e  e q u a t i o n s  o f  t h e  movement o f  t h e  e n d o l y m p h  g i v e n  
b y  t h e  a u t h o r s .  

S t e i n h a u s e n  ( 1 9 3 1 )  i n  e x c e l l e n t  e x p e r i m e n t s  o n  l i v e  p i k e  
showed t h a t  t h e  c u p u l a  a s  a w h o l e  o v e r l a p s  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  a n d  h a v i n g  p a s s e d  f r o m  t h e  p o s i t i o n  of  e q u i l i b -  
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r i u m  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  i t s  own e l a s t i c i t y  i t  s l o w l y  ( 2 0  s e c o n d s  
a n d  g r e a t e r )  r e t u r n s ,  p u s h i n g  e n d o l y m p h  b e f o r e  i t .  T h i s  p r i n c i p l e  

J f  

a b 

F i g .  1 8 .  I n f l u e n c e  o f  t h e  Form o f  t h e  S e m i c i r c u l a r  C a n a l  Upon i t s  /50 
F u n c t i o n .  ( a )  A S e m i c i r c u l a r  C a n a l  o f  t h e  C o r r e c t  Round Form; 
( b )  A C a n a l  o f  D e r i v a t i v e  Form, R o t a t i n g  With A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  
a Around a n  A x i s  P a s s i n g  T h r o u g h  t h e  Z e r o  P o i n t  ( G r o e n ,  1 9 5 6 ) .  

i m p o r t a n t  o b s e r v a t i o n ,  r e p e a t e d  l a t e r  b y  Dohlman ( 1 9 3 5 )  p e r m i t t e d  
S t e i n h a u s e n  ( 1 9 3 3 )  t o  a d v a n c e  a h y p o t h e s i s  t h a t  t h e  c u p u l o - e n d o -  
l y m p h a t i c  s y s t e m  m u s t  b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  a s i n g l e  m e c h a n i c a l  s y s t e m  
p o s s e s s i n g  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  a t w i s t i n g  p e n d u l u m  w i t h  g r e a t  
f r i c t i o n .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  S c h m a l t z  ( 1 9 3 2 ) ,  who m e t  w i t h  
S t e i n h a u s e n  a n d  s a w  h i s  e x p e r i m e n t s ,  d i d  n o t  c o n s i d e r  t h e  e l a s t i c  
f o r c e s  o f  t h e  c u p u l a  i n  h i s  p r e c i s e  m a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  o f  t h e  
m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h .  

The t h e o r e t i c a l  d e v e l o p m e n t  and  c o m p r e h e n s i v e  e x p e r i m e n t a l  
t e s t i n g  o f  t h e  S t e i n h a u s e n  h y p o t h e s i s  i s  f o u n d  c h i e f l y  i n  t h e  w o r k s  
o f  t h e  U t r e c h t  s c h o o l  o f  i n v e s t i g a t o r s  ( v a n  Egmond, e t  a l . ,  1 9 4 9 ,  
1 9 5 2 ;  G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ;  G r o e n ,  1 9 5 6 ,  1 9 5 7 ;  H a r t o g ,  1 9 6 3 ) .  

Wi th  t h i s  c o n c l u s i o n ,  e q u a t i o n s  o f  t h e  e n d o l y m p h  m o t i o n  i n  

(1) The s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  a c l o s e d  c a n a l  e n t i r e l y  f i l l e d  

( 2 )  A c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  

t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  p r o c e e d e d  f r o m  t h e  f o l l o w i n g  a s s u m p t i o n s :  

w i t h  a homogeneous  v i s c o u s  n o n c o m p r e s s i b l e  f l u i d ;  

i s  c o m p l e t e l y  o v e r l a p p e d  b y  t h e  w e i g h t l e s s  e l a s t i c  c u p u l a ,  s u b j e c t  
t o  Hook's l a w ;  

e n d o l y m p h a t i c  s y s t e m  a r e  u n a l t e r a b l e ;  

o f  t h e  c a n a l  c a n  b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  s m a l l ;  

s h a p e  ( t o r o i d a l )  a m u n d  t h e  a x i s  i s  c o n s i d e r e d ,  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  
c e n t e r  o f  a c i r c l e  b o u n d e d  b y  t h e  c a n a l  ( F i g .  1 8 a ) .  

( 3 )  The v i s c o u s  a n d  e l a s t i c  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c u p u l a  

( 4 )  Component  v e l o c i t i e s  o f  t h e  e n d o l y m p h  i n  a c r o s s  s e c t i o n  

( 5 )  The r o t a t i o n  o f  a s e m i c i r c u l a r  c a n a l  o f  t h e  c o r r e c t  r i n g  /51 

The l a t t e r  a s s u m p t i o n  i s  n o t  o b l i g a t o r y  ( B a u m i n g e r ,  1 9 4 1 ;  
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v a n  Egmond e t  a l ,  1 9 5 2 ,  d e  V r i e s ,  1 9 5 6 ;  G r o e n ,  1 9 5 7 ;  W e a v e r ,  1 9 6 5 ) .  
A c t u a l l y ,  s u p p o s e  t h a t  a c a n a l  o f  t h e  d e r i v a t i v e  s h a p e  r e v o l v e s  
c o u n t e r - c l o c k w i s e  w i t h  a n  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  a a r o u n d  a n  a x i s  
p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  p l a n e  o f  t h e  c a n a l  i n  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  z e r o  
p o i n t  ( F i g .  2 1 b ) .  T h e  e n d o l y m p h  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  w i l l  b e -  
g i n  a m o t i o n  i n  t h e  r e v e r s e  d i r e c t i o n  r e l a t i v e  t o  t h e  w a l l s  o f  t h e  
c a n a l ,  c r e a t i n g  a l o n g  o n e  s i d e  o f  t h e  c u p u l a  a r e g i o n  o f  e l e v a t e d  
p r e s s u r e , a l o n g  t h e  o t h e r  a r e g i o n  o f  l o w e r e d  p r e s s u r e .  We w i l l  
c o n s i d e r  t h e  e l e m e n t  o f  t h e  t u b u l e  dt w i t h  c o o r d i n a t e s  o f  t h e  c e n t e r  
o f  g r a v i t y  X a n d  Y r e l a t i v e  t o  t h e  c e n t e r  o f  r o t a t i o n .  The p r o -  
j e c t i o n  dZ o n  t h e  a b s c i s s a  a x i s  i s  dx, o n  t h e  o r d i n a t e  a x i s  dy. 
T h e  X-component  o f  f o r c e  a c t i n g  o n  t h i s  f l u i d  e l e m e n t  c a n  b e  p r e -  
s e n t e d  i n  t h e  e x p r e s s i o n  +aypsdx, a n d  t h e  Y-component  b y  t h e  
e x p r e s s i o n  a x p s d y ,  w h e r e  p i s  t h e  d e n s i t y  o f  e n d o l y m p h  a n d  s i s  t h e  
c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  c a n a l .  Then  t h e  d r o p  i n  p r e s s u r e  o n  t h e  
c u p u l a  w i l l  b e  d e f i n e d  b y  t h e  c o n t o u r  i n t e g r a l  

C i s  t h e  a r e a  b o u n d e d  b y  t h e  c a n a l .  

T h u s ,  n e i t h e r  d e v i a t i o n s  f r o m  t h e  i d e a l  r i n g - s h a p e ,  n o r  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  t h e  a x i s  o f  r o t a t i o n  h a s  a n  i n f l u e n c e  o n  t h e  d r o p  i n  
p r e s s u r e  a n d  c o n s e q u e n t l y  on t h e  m o t i o n  o f  t h e  endolymph i f  t h e  
a r e a  b o u n d e d  b y  t h e  c a n a l  r e m a i n s  c o n s t a n t .  

H a v i n g  r e p r e s e n t e d  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i n  t h e  f o r m  o f  a 
s e c t i o n  o f  a t u b u l e  c l o s e d  a t  t h e  e n d s ,  i n  w h i c h  a f l o w  o f  f l u i d  
i s  a b s e n t ,  Morgan e t  a l .  ( 1 9 4 3 )  came t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  
r e a c t i o n  d e p e n d s  upon a l o c a t i o n  o f  t h e  a x i s  o f  r o t a t i o n .  I t  i s  
n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  a n  e x p r e s s i o n  f o r  t h e  d r o p  i n  p r e s s u r e  
o b t a i n e d  b y  t h e s e  a u t h o r s  i s  a u t o m a t i c a l l y  c o n v e r t e d  i n t o  f o r m  (1) 
i f  w e  t u r n  t h e  t u b u l e  i n t o  a r i n g .  

Wi th  t h e  a s s u m p t i o n s  e n u m e r a t e d  a b o v e  a n d  i n  t h e  a b s e n c e  o f  
e x t e r n a l  p e r t u r b i n g  f o r c e s ,  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  o f  e n d o l y m p h  
m o t i o n  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  d e f i n e d  b y  t h e  b a l a n c e  o f  t h e  
moments o f  t h e  f o r c e s  o f  i n e r t i a ,  v i s c o u s  f r i c t i o n  a n d  e l a s t i c  
f o r c e s  ; 

or 
l e + c d + k 0 = 0  

e+  + e + T O = o ,  k 

w h e r e  8 ,  8 ,  a r e ,  r e s p e c t i v e l y ,  t h e  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t ,  t h e  
a n g u l a r  v e l o c i t y  a n d  t h e  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  o n  t h e  endolymph on 

i n e r t i a  o f  t h e  e n d o l y m p h  r i n g ,  g * c m 2 ;  e i s  t h e  c o e f f i c i e n t  o f  t h e  
moment o f  t h e  f o r c e s  o f  f r i c t i o n ,  g - c m * / s e c - l ;  k t h e  c o e f f i c i e n t  

t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l  r e l a t i v e  t o  i t s  w a l l s ;  I i s  t h e  moment o f  /52 
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o f  t h e  moment of  e l a s t i c i t y  f o r c e s ,  g - c m 2 / s e c - 2 .  

E q u a t i o n  (2) d e s c r i b e s  n o t  o n l y  t h e  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  
b u t  a l s o  t h e  m o t i o n  of  t h e  c u p u l a .  L e t  r b e  t h e  r a d i u s  o f  t h e  
c a n a l ,  R t h e  r a d i u s  o f  t h e  r i n g  a n d  9 t h e  a n g u l a r d i s p l a c e m e n t  o f  
t h e  e n d o l y m p h  ( F i g .  1 8 ) .  I n s o f a r  as  t h e  c u p u l a  c l o s e l y  a b u t s  t h e  

2 a m p u l l a ,  t h e n  t h e  volume o f  d i s p l a c e d  e n d o l y m p h  i n  t h e  c a n a l  7121 R9 
and  t h e  v o l u m e  of  t h e  e n d o l y m p h  d i s p l a c e d  b y  t h e  c u p u l a ,  h a v i n g  
a t  t h e  same t i m e  t u r n e d  a r o u n d  t o  t h e  a n g l e  B r e l a t i v e  t o  t h e  c e n t e r  

B o f  t h e  c r i s t a ,  V- , m u s t  b e  e q u a l  t h e n  
Tr 

w h e r e  V i s  t h e  v o l u m e  o f  t h e  a m p u l l a .  

If w e  a s s u m e  t h a t  t h e  a m p u l l a  h a s  a h e m i s p h e r i c  f o r m  t h e n  

v = - -  T h 3 ,  w h e r e  h i s  t h e  r a d i u s  o f  t h e  h e m i s p h e r e .  S u b s t i t u t i n g  
3 2  t h i s  e x p r e s s i o n  a n d  t h e  v a l u e s  R = 0 . 3  c m ,  r = 0 . 0 0 3  c m ,  h = 0 . 1  

c m  i n t o  f o r m u l a  ( 4 )  w e  o b t a i n  B / e  M 1 ( G r o e n ,  1 9 5 7 ) .  W e  w i l l  
a r r i v e  a t  t h e  s a m e  r e s u l t  u s i n g  t h e  mean v a l u e  o f  t h e  amount  

c a n a l s  o n  44  t y p e s  o f  a n i m a l s  a n d  e q u a l  t o  0 . 0 5 0 9  - + 0 . 0 2 6 4  ( J o n e s ,  
S p e l l s ,  1 9 6 3 ) .  

- p2, d e f i n e d  b y  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  t h e  s i z e s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  

T h u s  t h e  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h  a n d  t h e  a n g l e  
o f  r o t a t i o n  o f  t h e  c u p u l a  a r e  n o t  o n l y  p r o p o r t i o n a l  ( w h i c h  w o u l d  
b e  s u f f i c i e n t  i n  o r d e r  t h a t ,  by a s i m p l e  c h a n g e  o f  t h e  a n g l e  9 t o  B ,  
t h e  e q u a t i o n  o f  m o t i o n  o f  t h e  endolymph c o u l d  b e  c o n v e r t e d  i n t o  
a n  e q u a t i o n  d e s c r i b i n g  t h e  m o t i o n  o f  t h e  c u p u l a ) ,  b u t  a r e  v a l u e s  
o f  one  m a g n i t u d e .  

S t e i n h a u s e n  d i d  n o t  d e f i n e  t h e  c o e f f i c i e n t s  5 e a n d  k o f  t h e  
d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  (1) i n  p i k e  a n d  t h e r e f o r e  c o u l d  n o t  c o n f i r m  
h i s  h y p o t h e s i s  q u a n t i t a t i v e l y .  T h i s  w a s  d o n e  by G r o e n  a n d  h i s  
c o a u t h o r s  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 )  f o r  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  s k a t e  a n d  
b y  H a r t o g  ( 1 9 6 3 )  f o r  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  f r o g .  

An a p p r o x i m a t e  s o l u t i o n  o f  e q u a t i o n  (1) f o r  t h e  case  o f  g r e a t  
f r i c t i o n  ( s u p e r c r j t i c a l  d a m p i n g ,  c / I  > >  k/I ) a n d  w i t h  t h e  i n i t i a l  
c o n d i t i o n  9 = 0 ,  9 = y w h e r e  t = 0 slch t h a t :  

w h e r e  e i s  t h e  b a s e  o f  n a t u r a l  l o g a r i t h m s .  I f  a t h r u s t  i m p a r t s  a n  
a n g u l a r  v e l o c i t y  y t o  t h e  e n d o l y m p h ,  t h e n  t h e  c u p u l a ,  f o r  a v e r y  
s h o r t  i n t e r v a l  o f  t i m e ,  o n  t h e  o r d e r  o f  0 . 1  s ec  ( G r o e n  e t  a l . ,  
1 9 5 2 ;  Mayne, 1 9 5 2 )  will b e  d i s p l a c e d  a t  a n  a n g l e  
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I n s o f a r  as d a m p i n g  e o f  t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h  s y s t e m  i s  c o n s i d e r e d  1 5 3  
l a r g e ,  t h e  e q u a t i o n  d e s c r i b i n g  t h e  r e v o l u t i o n  o f  t h e  c u p u l a  f r o m  a - 
d e f l e c t e d  p o s i t i o n  i n t o  a p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  w i l l  a s s u m e  t h e  
f o r m  

M e a s u r i n g  t h e  a n g l e  o f  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  f u n c t i o n  o f  
t i m e  w i t h  m o t i o n  t o  t h e  p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
d e f i n e  t h e  r a t i o  k/c. 

The r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  m o t i o n  o f  t h e  c u p u l a  g i v e s  a c h a n g e  
i n  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s a t i o n  i n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e .  I f  we a s s u m e  
t h a t  t h e  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  t h e  r e r v e  d i s c h a r g e  v ( t )  - V O ,  w h e r e  
V Q  i s  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  
d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  ( M o r a l e s ,  1 9 4 6 ;  G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) ,  
t h e  c u r v e s  O ( t )  a n d  v ( t )  - v o  m u s t  h a v e  t h e  same s h a p e .  Then  

o r  
C Vmax-Vo k T I q - .  

V ( ! )  -yo 

Hence i t  f o l l o w s  t h a t  a g r a p h  o f  t h e  c h a n g e  o f  f r e q u e n c y  o f  i m p u l -  
s a t i o n  i n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  as  a f u n c t i o n  o f  t i m e ,  c o n s t r u c t e d  i n  
a s e m i - l o g a r i t h m i c  s c a l e ,  w i l l  b e  a s t r a i g h t  l i n e ;  t h e  t a n g e n t  o f  
t h e  a n g l e  o f  i n c l i n a t i o n  o f  w h i c h ,  t h r o u g h  t h e  l o g a r i t h m i c  a x i s ,  
i s  e q u a l  t o  c / k .  

The d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  o f  m o t i o n  o f  t h e  endolymph f o r  t h e  
c a s e ,  when t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  s u b j e c t  t o  h a r m o n i c  a n g u l a r  
o s c i l l a t i o n  i n  t h e  same p l a n e  h a s  t h e  f o r m  

2?r 
w h e r e  w = - IT i s  t h e  a n g u l a r  (or c y c l i c )  f r e q u e n c y ,  T i s  t h e  p e r i o d  

o f  h a r m o n i c  o s c i l l a t i o n ,  i s  t h e  a n g u l a r  f r e -  

q u e n c y ,  T o  i s  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  p e r i o d  or t h e  p e r i o d  of f r e e  
o s c i l l a t i o n  o f  t h e  c u p u l a r  s y s t e m ,  i . e . ,  t h e  e n d o l y m p h  i n  t h e  
a b s e n c e  o f  d a m p i n g ;  A i s  t h e  maximum a l t i t u d e ,  w A i s  t h e  maximum 
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  o f  a f i x e d  p o i n t  o f  t h e  c a n a l .  

- 
o),, = V +  ,2n 

To 

2 
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An a p p r o x i m a t e  s o l u t i o n  o f  e q u a t i o n  (10) f o r  t h e  case o f  g r e a t  
f r i c t i o n  a n d  w h e r e  t + m i s  s u c h  t h a t  

w h e r e b y  
(11) 

(12) 

w h e r e  + i s  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  
c u p u l a  a n d  t h e  c a n a l .  

I f  t h e  f r e q u e n c y  w o f  t h e  h a r m o n i c  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  c a n a l  /54 
i s  e q u a l  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  f r e q u e n c y  o f  t h e  c u p u l a r  endolym-  
p h a t i c  s y s t e m  t h e n  f r o m  ( 1 2 )  i t  f o l l o w s  t h a t  t a n  + = w a n d  + = 9 0 ° .  
T h i s  s i g n i f i e s  t h a t  wheneny f i x e d  p o i n t  o f  t h e  c a n a l  r e a c h e s  i t s  
maximum a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t  ( s p e e d  o f  t h e  c a n a l  a t  t h i s  moment 
i s  e q u a l  t o  z e r o ) ,  t h e  c u p u l a  p a s s e s  i t s  p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  
( a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  e q u a l s  t o  z e r o )  w i t h  maximum 
s p e e d .  When t h e  s a m e  f i x e d  p o i n t  o f  t h e  c a n a l  p a s s e s  t h i s  p o s i t i o n  
o f  e q u i l i b r i u m  ( s p e e d  o f  t h e  c a n a l  maximum) t h e  c u p u l a  i s  m a x i m a l l y  
d e f l e c t e d  ( s p e e d  o f  t h e  c u p u l a  e q u a l  t o  z e r o ) .  

Thus  i n  t h e  c a s e  o f  r e s o n a n c e  ( w  = w o )  t h e  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t  
o f  t h e  c u p u l a  ( c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  i n f i l t r a t i o n  i n  t h e  a m p u l a r  
n e r v e )  i s  i n  p h a s e  w i t h  t h e  s p e e d  o f  t h e  c a n a l .  I t  i s  a l s o  i n t e r e s t -  
i n g  t o  n o t e  t h a t  a t  a n y  moment t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h  
( o f  t h e  c u p u l a )  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  s p e e d  o f  t h e  c a n a l  wA a n d  
n o t  t o  t h e  a c c e l e r a t i o n  w 2 A ,  i n  w h i c h  t h e  i n t e g r a t i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h  s y s t e m  a p p e a r .  

I n t r o d u c i n g  t h e  a n g l e  = 9 0 °  - 4 ,  e q u a l  t o  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  d e f l e c t i o n  of t h e  c u p u l a  ( w i t h  a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n )  
and  t o  t h e  s p e e d  o f  o s c i l l a t i o n s ,  w e  o b t a i n  f r o m  ( 1 2 )  t h a t  

w h e r e  

t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  i s  p o s i t i v e ,  a n d  t h e  c u p u l a  a n t i c i p a t e s  a 
c h a n g e  i n  t h e  s p e e d  o f  o s c i l l a t i o n s .  Where w > >  w o  ( 2  < <  T O )  

r i  tan I# = - 2 3t- - c T A  

t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  i s  n e g a t i v e ,  a n d  t h e  c u p u l a  l a g s  b e h i n d .  

M e a s u r i n g  J, a n d  T ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  t h e  r a t i o  
k/c a n d  c/I. 
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T h u s ,  i f  t h e  h y p o t h e s i s  o f  S t e i n h a u s e r  t h a t  t h e  c u p u l a -  
e n d o l y m p h  s y s t e m  m u s t  b e  c o n s i d e r e d  as  a s u p e r - c r i t i c a l l y  damped 
t w i s t i n g  p e n d u l u m  i s  t r u e ,  t h e n  e x p e r i m e n t s  b a s e d  o n  m e c h a n i c a l  
p r i n c i p l e s  w i l l  a l l o w  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  d e f i n i n g  t h r e e  v a l u e s  o f  
t h e  r e l a t i o n s  o f  t h e  c o e f f i c i e n t s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n .  
The  r a t i o  c/k i s  d e f i n e d  f r o m  m e a s u r i n g  t h e  c h a n g e s  o f  i m p u l s a t i o n  
i n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  a f t e r  a j u m p - l i k e  c h a n g e  i n  t h e  a n g u l a r  
v e l o c i t y  of t h e  c a n a l  a n d  t h e  r a t i o s  k / c  a n d  c/I f r o m  t h e  m e a s u r e -  
m e n t s  o f  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  o s c i l l a t i o n  o f  t h e  c a n a l  
a n d  t h e  cupula ,  i f  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  o s c i l l a t i n g  m o t i o n  i s  g r e a t e r  
or l e s s  t h a n  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  f r e q u e n c y  o f  t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h  
s y s t e m .  The r a t i o  k / c  w i l l  a p p e a r  as a c o n t r o l  f o r  t h e  r a t i o  f o u n d  
i n  t h e  f i r s t  e x p e r i m e n t .  

Such  e x p e r i m e n t s  w i t h  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  /55 
m e t h o d s  f o r  r e c o r d i n g  a c t i o n  p o t e n t i a l s  from s i n g l e  f i b e r s  o f  t h e  
a m p u l l a  n e r v e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  were  c o n d u c t e d  
by G r o e n  a n d  c o l l .  ( 1 9 5 2 )  o n  a p r e p a r a t i o n  o f  a n  i s o l a t e d  l a b y r i n t h  
o f  t h e  t h o r n y  s k a t e  ( R a j a  c l a v a t a ) .  

I n  t h e  m a j o r i t y  o f  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  a t  r e s t ,  a s p o n t a n e o u s  
i m p u l s a t i o n  w i t h  a c o n s t a n t  f r e q u e n c y  ( t o t a l  d e v i a t i o n  f r o m  t h e  
a v e r a g e  v a l u e  of  4 % )  w a s  d i s c o v e r e d .  P r o b a b l y  e a c h  p o t e n t i a l  w a s  
p r o d u c e d  o n l y  b y  a s i n g l e  s e n s o r y  c e l l ,  or a g r o u p  o f  s y n c h r o n o u s l y  
i m p u l s i n g  r e c e p t o r s .  Upon t u r n i n g  t h e  l a b y r i n t h  u n d e r  i n v e s t i g a t i o n  
o n  i t s  s i d e  ( i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n )  e l i c i t i n g  a n  
a m p u l l o p e t a l  c u r r e n t  i n  t h e  e n d o l y m p h  a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  i n  t h e  
u t r i c u l o p e t a l  d e f l e c t i o n  of t h e  c u p u l a ,  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
r o s e ;  u p o n  t u r n i n g  t h e  l a b y r i n t h  f r o m  t h e  o p p o s i t e  s i d e ,  w i t h  a 
c o n t r a l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n ,  e l i c i t i n g  a n  a m p u l l o f u g a l  c u r r e n t  i n  
t h e  endolymph ( u t r i c u 1 o f u g ; l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a ) ,  t h e  
i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  f e l l .  A s u d d e n  c e s s a t i o n  o f  t h e  t u r n i n g  
m o t i o n  w i t h  a c o n s t a n t  s p e e d  ( a  " s t o p  s t i m u l u s " )  l e d  t o  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  a f r e q u e n c y  o f  i m p u l s e  d i s c h a r g e  a f t e r  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  r o t a t i o n  w h i c h ,  i n  t h e  g i v e n  c a s e ,  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  
u t r i c u l o p e t a l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  a n d  t o  a d e c r e a s e  i n  f r e -  
q u e n c y  a f t e r  t h e  i p s i l a t e r a l  r o t a t i o n  ( u t r i c u l o f u g a l  d e f l e c t i o n  
o f  t h e  c u p u l a ) .  

T h u s ,  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  
u t r i c u l u s  i s  s t i m u l a t i n g  f o r  t h e  d e s c r i b e d  t y p e  o f  s i n g l e  n e r v e  
f i b e r s ,  a n d  t h e r e f o r e  s t i m u l i  p r o d u c i n g  a s i m i l a r  d e f l e c t i o n  a r e  
c a l l e d  p o s i t i v e .  A d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  t o w a r d  t h e  c a n a l  is 
i n h i b i t o r y  a n d  a s t i m u l u s  e l i c i t i n g  s u c h  a d e f l e c t i o n  i s  c a l l e d  
n e g a t i v e .  T h e r e  a r e  o p p o s i t e  r e g u l a r i t i e s  i n  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s :  
a d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  t o w a r d  t h e  u t r i c u l u s  w a s  i n h i b i t o r y ,  
a n d  a d e f l e c t i o n  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  w a s  e x c i t o r y .  

A s  a r u l e ,  t h e  p o s i t i v e  s t i m u l u s  e l i c i t e d  a l a r g e r  c h a n g e  i n  
f r e q u e n c y  o f  r e s t  d i s c h a r g e  t h a n  a n e g a t i v e  s t i m u l u s  o f  e q u a l  v o l u m e ,  
a l t h o u g h  a s u f f i c i e n t  number  o f  n e r v e  f i b e r s  were f o u n d , s i m i l a r l y  
s e n s i t i v e  t o  s t i m u l i  o f  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s .  T h i s  t y p e  o f  b i l a t e r a l l y  
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s e n s i t i v e  r e c e p t o r  w a s  d e s c r i b e d  i n  1 9 4 0  b y  L o w e n s t e i n  a n d  S a n d .  
R o s s  ( 1 9 3 6 )  p r o b a b l y  f o u n d  t h e m  b u t  h e  d i d  n o t  a t t r i b u t e  a n y  f u n c -  
t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  t o  t h e  r e s t  a c t i v i t y  n o r  t o  t h e  d e c r e a s e  i n  
a c t i v i t y  w i t h  a m p u l o f u g a l  c u r r e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h ,  a s c r i b i n g  t h e s e  
phenomena t o  e x p e r i m e n t a l  e r r o r s .  

However ,  t h e r e  a r e  s u c h  s e n s o r y  u n i t s  ( a  s i n g l e  n e r v e  f i b e r  
t o g e t h e r  w i t h  a l l  r e c e p t o r s  i n n e r v a t e d  b y  i t )  w h i c h  d o  n o t  m a n i f e s t  
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  " w h i c h  a r e  s i l e n t "  i n  a r e s t  c o n d i t i o n  a n d  
w h i c h  r e a c t  o n l y  t o  p o s i t i v e  s t i m u l i  o f  l a r g e  v a l u e s .  P o s s i b l y  
Z o t t e r m a n  ( 1 9 4 3 )  i n  e x p e r i m e n t s  o n  p i k e  a n d  b u r b o t ,  e n c o u n t e r e d  
t h i s  t y p e  o f  u n i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  r e c e p t o r .  

I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  i n  t h e  s t a t o c y s t  o f  t h e  o c t o p u s  ( o c t o -  - / 5 6  
p u s  v u l g a r i s )  i n  t h e  n e r v e  i n n e r v a t i n g  t h e  l o n g i t u d i n a l  s e c t i o n  o f  
t h e  c o m p l e x  c r i s t a ,  t h e  r e c e p t o r s  o f  w h i c h r e a c t  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a -  
t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e ,  a l l  f i b e r s  a r e  s i l e n t .  I m p u l s a t i o n  
a r i s e s  o n l y  w i t h  r o t a t i o n  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  s i d e  ( M a t u r a n a ,  
S p e r l i n g ,  1 9 6 3 ) .  

D i a m e t r i c a l l y  o p p o s i t e  i n  c h a r a c t e r  a r e  u n i t s  w i t h  a n  i m p u l s a -  
t i o n  f r e q u e n c y  n o t a b l y  h i g h e r  t h a n  t h e  a v e r a g e ,  t h e  a c t i v i t y  o f  
w h i c h  r e m a i n s ,  i n  g e n e r a l ,  u n c h a n g e d  f o r  a b r o a d  r a n g e  o f  p o s i t i v e  
a n d  n e g a t i v e  s t i m u l i  a n d  c a n  o n l y  b e  r e d u c e d  u n d e r  t h e  a c t i o n  of  a 
v e r y  s t r o n g  n e g a t i v e  s t i m u l u s .  P r o b a b l y  t h e  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  o f  
t h e  a m p u l l a r  n e r v e ,  d e s c r i b e d  i n  1 9 4 0  b y  L o w e n s t e i n  a n d  S a n d  a n d  
i n  1 9 4 3  b y  Z o t t e r m a n ,  r e p r e s e n t  n o t h i n g  more t h a n  t h i s  t y p e  o f  
u n i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  r e c e p t o r .  I n  c o n t r a s t  t o  b i l a t e r a l l y  s e n s i -  
t i v e  r e c e p t o r s  i n  w h i c h ,  as e x p e r i m e n t s  h a v e  s h o w n ,  i t  i s  i m p o s s i b l e  
t o  d i s c o v e r  a n  a c t u a l  t h r e s h o l d  s i n c e  t h e  s l i g h t e s t  a n g u l a r  m o t i o n  
p r o d u c e s  a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  t h e  n e r v e  f i b e r ,  
u n i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  r e c e p t o r s  p o s s e s s  a c o m p a r a t i v e l y  h i g h  
t h r e s h o l d .  

T h e  d e s c r i b e d  c o m p o n e n t s  of f u n c t i o n a l  u n i t s  d o  n o t  a p p e a r  t o  
b e  a b s o l u t e l y  d i s c r e t e ,  d e f i n i n g  a p r i n c i p l e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  
r e c e p t o r s ,  i n a s m u c h  as  d l  i n t e r m e d i a t e  t y p e s  b e t w e e n  t h e m  a r e  f o u n d .  

F o r  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  c o n s t a n t s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  
( 2 1 ,  o n l y  f i b e r s  e q u a l l y  s e n s i t i v e  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  o f  
o p p o s i t e  d i r e c . t i o n s  a r e  s u i t a b l e .  A c t u a l l y ,  f r o m  t h e  a s s u m p t i o n  
t h a t  t h e  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  i n  t h e  n e r v e  
f i b e r  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  a n d  f r o m  
c o r r e l a t i o n  ( 6 )  i t  f o l l o w s  t h a t  

P l o t t i n g  t h i s  d e p e n d e n c y  o n  a g r a p h  f o r  e a c h  f i b e r ,  i t  i s  
p o s s i b i e  t o  s e l e c t  t h o s e  w h i c h  p o s s e s s  e q u a l  s e n s i t i v i t y .  F i g u r e  
1 9 a  d e p i c t s  a c u r v e  c o n n e c t i n g  t h e  v a l u e  o f  t h e  s t i m u l u s  ( y )  w i t h  
t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  a t h r e e - f i b e r  p r e p a r a t i o n  o f  t h e  
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a m p u l l a r  n e r v e  o f  a s k a t e  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  The S - s h a p e d  c u r v e  
h a s  a r e c t i l i n e a r  s e c t i o n  ( t h e  r e g i o n  o f  c o n s t a n t  s e n s i t i v i t y )  i n  
a b a n d  o f  s t i m u l i  f r o m  - 4 0 ° / s e c  t o  + 4 0 ° / s e c ,  a n d  i s  q u i t e  s i m i l a r  
t o  t h e  known c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e s  o f  a t r i o d e  lamp ( F i g .  1 9 b ) .  
Here a l o n g  t h e  a b s c i s s a  a x i s  i s  t h e  a n o d e  c u r r e n t .  I n  t h e  p r e s e n c e  
o f  a s i g n a l  s t r e s s ,  t h e  a n o d e  c u . r r e n t  i s  d e f i n e d  b y  g r i d  d i s p l a c e -  
m e n t .  I n  t h e  

0 

p r o p o s e d  a n a l o g y  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 )  t h e  v a l u e  o f  

a b 

degrees / sec  

F i g .  1 9 .  C h a r a c t e r i s t i c  C u r v e s  o f  a T h r e e - F i b e r  P r e p a r a t i o n  o f  t h e  /57 
A m p u l l a r  N e r v e  o f  a S k a t e  ( a )  a n d  o f  a T r i o d e  Lamp ( b )  ( G r o e n  e t  
a l . ,  1 9 5 2 ) .  

t h e  s t i m u l u s  ( i n  O / s e c )  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  s i g n a l  s t r e s s  on t h e  
g r i d ,  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  t h e  n e r v e  t o  t h e  a n o d e  c u r r e n t  
a n d  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i s  d e f i n e d  b y  t h e  “ d i s -  
p l a c e m e n t ”  i n  t h a t  p a r t  o f  t h e  f u n c t i o n a l  u n i t  w h i c h  i s  r e s p o n s i b l e  
for t h e  c o n v e r s i o n  o f  t h e  m e c h a n i c a l  s t i m u l u s  ( d e f l e c t i o n  o f  t h e  
c u p u l a )  i n t o  a d i s c h a r g e  o f  t h e  n e r v e  f i b e r  i m p u l s e s ;  t h a t  i s ,  i n  
t h e  membrane o f  t h e  d e n d r i t e  f i b e r s  e n c o m p a s s i n g  t h e  s e n s o r y  c e l l .  
If t h e  a n a l o g y  i s  t r u e ,  t h e n  b y  c h a n g i n g  t h e  g r i d  c o n d i t i o n s  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  s h i f t  t h e  w o r k i n g  p o i n t  ( f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  
a c t i v i t y )  o f  t h e  r e c e p t o r  u n i t  u p w a r d s  a n d  downwards a l o n g  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e .  Then t h e  w o r k i n g  p o i n t  o f  a s y m m e t r i c a l  
b i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  r e c e p t o r  w o u l d  l i e  i n  t h e  m i d d l e  o f  t h e  r e c t i -  
l i n e a r  s e c t i o n  o f  t h i s  c u r v e ,  and  e q u a l  i n  s t r e n g t h ,  b u t  r o t a t i o n a l  
s t i m u l i  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  w o u l d  e l i c i t  a n  e q u a l  i n c r e a s e  a n d  
d e c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n .  I n  a 
r e c e p t o r  f r o m  t h e  w o r k i n g  p o i n t  i n  t h e  l o w e s t  p o r t i o n  of  t h e  c u r v e  
( p o i n t  o f  c l o s u r e ,  V c l )  t h e  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n  i s  a b s e n t ;  i t  
i s  s i l e n t  a t  r e s t  and  r e a c t s  o n l y  t o  a p o s i t i v e  s t i m u l u s  w h i c h  d e -  
c r e a s e s  t h e  n e g a t i v e  d i s p l a c e m e n t .  If  t h e  w o r k i n g  p o i n t  i s  
l o c a t e d  i n  a h o r i z o n t a l  u p p e r  p o r t i o n  o f  t h e  c u r v e  ( s a t u r a t i o n  
p o i n t  V s a t ) ,  t h e  r e c e p t o r  p o s s e s s e s  a n  e l e v a t e d  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  
w h i c h  r e m a i n s  c o n s t a n t  o v e r  a b r o a d  b a n d  o f  a c c e l e r a t i o n s .  O n l y  
a s t i m u l u s  d e c r e a s i n g  t h e  p o s i t i v e  d i s p l a c e m e n t  w i l l  l e a d  t o  a 
c h a n g e  ( d e c r e a s e )  i n  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y .  T h e s e  a r e  r e c e p t o r s  
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of  u n i - d i r e c t i o n a l  s e n s i t i v i t y  p o s s e s s i n g  a h i g h  t h r e s h o l d .  

I n  a n  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  a c t i v i t y  of  g a l v a n i c  p o l a r i z a t i o n  
on t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  L o w e n s t e i n  ( 1 9 5 3 ,  1 9 5 5 )  

e n d i n g s  ( d e p o l a r i z i n g  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a )  l e a d s  t o  t h e  
i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n ,  a n d  a c u r r e n t  i n  
t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  ( h y p e r p o l a r i z i n g )  d e c r e a s e s  or e v e n  c o m p l e t e l y  
e l i m i n a t e s  t h e  r e s t  d i s c h a r g e ,  w h e r e b y  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  p o l a r i z e d  
p o t e n t i a l  a n d  t h e  r e s p o n s e  t o  r o t a t i o n  a r e  summed a l g e b r a i c a l l y .  
Wi th  t h e  a i d  o f  a s h i f t  o f  t h e  w o r k i n g  p o i n t  i t  i s  p o s s i b l e  t o  c o n -  
v e r t  a s y m m e t r i c a l l y  r e a c t i n g  r e c e p t o r  u n i t  i n t o  a n  a s y m m e t r i c a l l y  
w o r k i n g  o n e ,  a n d  i n v e r s e l y .  Thus  t h e r e  i s  a c o n s t a n t  c o l l e c t i o n  
o f  r e c e p t o r  u n i t s ,  d i f f e r i n g  i n  i n i t i a l  p o l a r i z a t i o n  ( d i s p l a c e m e n t )  
s e n s i t i v i t y  ( s l o p e  o f  t h e  r e c t i l i n e a r  s e c t i o n  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  
c u r v e )  a n d  t h e  maximum v a l u e  o f  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  ( v a l u e  o f  
s a t u r a t i o n  c u r r e n t ) .  

s h o w e d ,  t h a t  a c u r r e n t  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  n e r v e  t o  t h e  s e n s o r y  /58 

S p o e n d l i n  ( 1 9 6 5 b )  f u r t h e r  d e v e l o p s  t h e  a n a l o g y  b e t w e e n  a 
t r i o d e  lamp a n d  t h e  f u n c t i o n  o f  n e r v e  u n i t s ,  d r a w i n g  a p a r a l l e l  
b e t w e e n  t h e  s y n a p s i s  o f  a s e n s o r y  c e l l  a n d  t h e  a p e r t u r e s  i n  t h e  g r i d  
o f  a c a t h o d e  l a m p .  The  l a r g e r  t h e  a p e r t u r e s  i n  t h e  g r i d  a n d  t h e  
more o f  t h e m  t h e r e  a r e ,  t h e n  w i t h  a g i v e n  s t r e s s  on t h e  g r i d  t h e  
c u r r e n t  i s  s t r o n g e r  f r o m  t h e  c a t h o d e  t o  t h e  a n o d e .  T h e n  d i f f e r e n c e s  
i n  t h e  f u n c t i o n  o f  s i l e n t  a n d  s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  u n i t s  may b e  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  number  a n d  s t a t e  o f  s y n a p s e s  o f  t h e  v a r i o u s  ' 

s e n s o r y  c e l l s .  S i l e n t  r e c e p t o r s  p o s s e s s i n g  a h i g h  t h r e s h o l d  w o u l d  
c o r r e s p o n d ,  t h e n ,  t o  s e n s o r y  c e l l s  w i t h  a s m a l l  number  o f  f u n c t i o n a l  
s y n a p s e s .  A s  was d i s c o v e r e d ,  t h e r e  a r e  s e n s o r y  c e l l s  w i t h  a v e r y  
s m a l l  number  or c o m p l e t e l y  w i t h o u t  s y n a p t i c  s t r u c t u r e s  ( S p o e n d l i n ,  
1 9 5 6 b ) .  I n  F i g u r e  2 0  i n  a s e m i l o g a r i t h m i c  s c a l e  a d e p e n d e n c y  o f  
t h e  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  a s i n g l e  n e r v e  f i b e r  a f t e r  
a s u d d e n  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  b y  a s t i m u l u s  o f  3 6 O / s e c  i s  
p r e s e n t e d .  I n  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  t h e o r e t i c a l  c o n s i d e r a t i o n s  i t  
i s  r e c t i l i n e a r ;  t h e  t a n g e n t  o f  t h e  a n g l e  o f  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  
s t r a i g h t  l i n e  k~ t h e  l o g a r i t h m i c  a x i s  i s  e q u a l  t o  4 0  a n d  g i v e s  a 
t i m e  c o n s t a n t  o f  t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h  s y s t e m  c/k. 

F i g u r e  2 1  p r e s e n t s  a n  e x a m p l e  o f  t h e  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  
f r e q u e n c y  o f  a s i n g l e  f i b e r  w i t h  s i n u s o i d a l  m o t i o n  o f  t h e  p r e p a r a -  
t i o n .  The p o i n t s  o f  i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  s i n e  c u r v e  o f  t h e  c h a n g e  
i n  f r e q u e n c y  w i t h  t h e  h o r i z o n t a l  l i n e ,  c a r r i e d  o u t  a t  t h e  l e v e l  
o f  f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s t  d i s c h a r g e ,  i n d i c a t e  moments when t h e  c u p u l a  
p a s s e s  t h e  p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  ( z e r o  d e f l e c t i o n ) .  The v e r t i c a l  
b r o k e n  l i n e s  i n d i c a t e  t h e  t u r n i n g  p o i n t s  o f  t h e  o s c i l l a t i n g  
m o t i o n ,  a n d  t h e  p o i n t s  o f  t h e i r  i n t e r s e c t i o n  w i t h  t h e  s i n u s o i d a l  
c u r v e  g i v e  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  $ .  T h u s ,  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  
c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  v a r i o u s  p r e p a r a t i o n s  i s  t r a c e d  i n  a f u n c t i o n  o f  
t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  o s c i l l a t i o n  p e r i o d  T on F i g u r e  2 2 .  Two b r a n c h e s  
o f  t h e  c u r v e  h a v e  a s y m p t o t e s ,  whose  t a n g e n t s  t o  t h e  a n g l e  of  i n c l i -  
n a t i o n  a r e  d e f i n e d  b y  f o r m u l a s  ( 1 4 )  a n d  ( 1 5 ) .  Hence c / k  = 2 2  s e c ,  
c / I  = 36 s e c ,  i . e . ,  w o  = 1 . 3  s e c - l .  
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F i g .  20 F i g .  2 1 .  

F i g .  2 0 .  Change  i n  F r e q u e n c y  o f  N e r v e  I m p u l s e s  i n  T i m e  w i t h  " S t o p  
S t i m u l u s "  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  

F i g .  2 1 .  Change  i n  F r e q u e n c y  o f  N e r v e  I m p u l s e s  With  S i n u s o i d a l  
O s c i l l a t i o n s  ( T  = 1 8 . 4  s e c ,  A = 54O, P h a s e  A n g l e  o f  Advance  1 3 . 5  
- + 2O) .  The R e v o l v i n g  P o i n t s  o f  t h e  O s c i l l a t i o n s  A r e  I n d i c a t e d  b y  
t h e  D o t t e d  V e r + i . c a l  L i n e s .  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  

F i g .  2 2 .  P h a s e  D i f f e r e n c e  as a 
F u n c t i o n  o f  t h e  P e r i o d  o f  
O s c i l l a t i o n  T ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  

If t h e  a n a t o m i c a l  m e a s u r e m e n t s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a r e  /60 
known,  t h e n  i t  i s  t h e o r e t i c a l l y  p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  t h e  r a t i o  
e/I. The moment o f  i n e r t i a  I i s  d e f i n e d  b y  t h e  r i n g s  o f  e n d o l y m p h ,  
i n c l u d i n g  p a r t  o f  t h e  u t r i c u l u s  ( v a n  Egmond e t  a l . ,  1 9 4 9 ) ,  w h i c h  i n  
F i g u r e  1 8 a  i s  d e s i g n a t e d  b y  t h e  d o t t e d  l i n e  

[ xz 2 pnzrZR2, (17) 

w h e r e  p i s  t h e  d e n s i t y  o f  e n d o l y m p h ;  R i s  t h e  r a d i u s  o f  t h e  r i n g ;  
P i s  t h e  r a d i u s  o f  t h e  c a n a l .  

The c o e f f i c i e n t  o f  t h e  moment o f  f o r c e s  o f  f r i c t i o n  e c a n  b e  
d e r i v e d  f r c m  t h e  P o i s e v i l l e  l a w  i n s o f a r  as  t h e  u t r i c u l a r  p o r t i o n  o f  
t h e  c a n a l  i n t r o d u c e s  a s m a l l  c o n t r i b u t i o n  t o  t h e  moment o f  f o r c e s  
o f  f r i c t i o n ;  t h e  l e n g t h  o f  t h e  c a n a l  o f  d a m p i n g  w i l l  b e  a p p r o x i m a t e l y  
d e f i n e d  b y  h a l f  t h e  l e n g t h  o f  t h e  c i r c u m f e r a n c e ,  t h a t  i s  TR. The 
volume o f  t h e  f l u i d  h a s  a v i s c o s i t y  p ,  f l o w i n g  t h r o u g h  t h e  c a n a l  w i t h  
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a r o u n d  c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  r a d i u s  r a n d  t h e  l e n g t h  ITR f o r  t i m e  t 
u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  t h e  c o n s t a n t  p r e s s u r e  P e q u a l  t o  t h e  v a l u e  

From t h e  o t h e r  s i d e ,  w i t h  a n  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  endolymph o f  
1 r a d / s e c  (1 r a d  = 5 7 . 3 O )  for a t i m e  t t h r o u g h  t h e  c a n a l  a v o l u m e  
o f  l i q u i d  w i l l  f l o w :  

VI = nr2Rt. 
(19) 

E q u a t i n g  t h e  v o l u m e s  a n d  p e r f o r m i n g  e l e m e n t a r y  t r a n s f o r m a t i o n s ,  w e  
o b t a i n  a n  e x p r e s s i o n  for t h e  p r e s s u r e  n e c e s s a r y  t o  move a f l u i d  
t h r o u g h  a c a n a l  w i t h  a v o l u m e  V1 

Then t h e  moment o f  t h e  f o r c e s  o f  f r i c t i o n  c i s  d e f i n e d  b y  t h e  
d e r i v a t i v e  o f  p r e s s u r e  o n  a r e a  o f  t h e  c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  c a n a l  
a n d  t h e  r a d i u s  o f  t h e  r i n g  

From e x p r e s s i o n s  ( 1 7 )  a n d  ( 2 1 )  i t  f o l l o w s  t h a t  

S c h m a l t z  ( 1 9 3 2 )  o b t a i n e d  a v a l u e  2 t i m e s  g r e a t e r  s i n c e  he  t o o k  
t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  c a n a l  for t h e  c a l c u l a t i o n  o f  t h e  moment o f  
i n e r t i a  a n d  t h e  moment o f  f o r c e s  o f  f r i c t i o n .  From a h y d r o d y n a m i c  
p o i n t  o f  v i e w ,  a more  p r e f e r a b l e  s o l u t i o n  w a s  g i v e n  b y  Egmond e t  a l . ,  
( 1 9 4 9 ) .  

I n  t h e  s k a t e  r = 0 . 3 4  m m ,  p = 1 g / c m 3 ,  p = 0 . 0 1  p o i s e ,  
t h e  r e f  o r e  

The  t r u e  f o r m  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  more c o m p l e x  t h a n  /61 
t h a t  u s e d  f o r  c a l c u l a t i o n ,  a n d  t h e  v a l u e  o f  t h e  v i s c o s i t y  c o e f f i c i e n t  
i s  q u i t e  a p F r o x i m a t e ;  t h e r e f o r e  a c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  t h e  c a l -  
c u l a t e d  v a l u e  a n d  t h e  e x p e r i m e n t a l  one  i s  p e r h a p s  a c c i d e n t a l ,  
c h i e f l y  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e s e  v a l u e s  a r e  o f  o n e  m a g n i t u d e .  
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The c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e  ( F i g .  1 9 a )  o n l y  i n  t h -  f i r s t  a p p r o x i -  
m a t i o n  d e s c r i b e s  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r ,  i n s o f a r  as i t s  r e s p o n s e  
d e p e n d s  n o t  o n l y  o n  t h e  s t i m u l u s ,  a c t i n g  i n  t h e  moment o f  t i m e  u n d e r  

.4 

0 5 10 

F i g .  2 3 .  Change  i n  F r e q u e n c y  of N e r v e  I m p u l s e s  i n . T w o  S e n s o r y  U n i t s  
o f  One P r e p a r a t i o n  With  S i n u s o i d a l  O s c i l l a t i o n s  (T = 0 . 7 6  s e c ,  
wA = 1 8 O / s e c .  The  R e v o l v i n g  P o i n t s  o f  t h e  O s c i l l a t i n g  M o t i o n  Are 
D e s r i g n a t e d  b y  t h e  D o t t e d  L i n e s .  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  (1) D i s -  
t o r t e d  S i n u s o i d a l  C u r v e  ( A n g l e  o f  Lead  A c c o r d i n g  t o  P h a s e  2 4 O ) ;  
( 2 )  A L e s s  D i s t o r t e d  S i n u s o i d  ( P h a s e  Lag  1 3 O ) ;  ( 3 )  I d e a l  S i n u s o i d  
For C o m p a r i s o n  ( i n  Z e r o  P h a s e ) .  

c o n s i d e r a t i o n ,  b u t  a l s o  upon t h e  p r e c e d i n g  s t i m u l i .  T h e r e  i s  a 
k i n d  o f  " h y s t e r e s i s "  ; a n  " o u t p u t "  a f t e r  t h e  i n h i b i t o r y  s t i m u l u s ,  
a n  i n h i b i t i o n  o f  a c t i v i t y  a f t e r  a n  e x c i t o r y  s t i m u l u s ,  a n d  e v e n  a 
p e r i o d  o f  n o n e x c i t a b i l i t y  or s i l e n c e .  The g e n e r a l  p h y s i o l o g i c a l  
p r i n c i p l e  o f  p o s t - s t i m u l a t o r y  i n h i b i t i o n  o f  a c t i v i t y  a n d  p o s t - i n h i b -  
i t o r y  i n c r e a s e  ( " o u t p u t " )  w a s  o b s e r v e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  Groen  
e t  a l . ,  ( 1 9 5 2 ) .  T h u s ,  a f t e r  a t e s t  o f  r e v o l u t i o n  w i t h  s t o p  s t i m -  
u l u s ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  r e s t  d i s c h a r g e  o f t e n  c h a n g e d  i n  c o m p a r i s o n  
w i t h  d i s c h a r g e  b e f o r e  r o t a t i o n .  

The r e s p o n s e  o f  t h e  r e c e p t o r  u n i t  t o  v i b r a t o r y  s h a k i n g  some- 
t i m e s  p r e s e n t e d  a c l e a r l y  d i s t o r t e d  s i n u s o i d .  I n  F i g u r e  2 3  t h e  
c h a n g e  i n  f r e q u e n c i e s  o f  two r e c e p t o r  u n i t s  o f  o n e  p r e p a r a t i o n  i s  
shown .  One g i v e s  a s t r o n g l y  d i s t o r t e d  s i n u s o i d  w i t h  a n  a n g l e  of 
l e a d  a c c o r d i n g  t o  p h a s e ,  a l t h o u g h  l a g  w a s  e x p e c t e d  ( C u r v e  1 ) .  A 
r e s p o n s e  o f  t h e  s e c o n d  u n i t  i s  l e s s  d i s t o r t e d  ( C u r v e  2), a n d  i s  
much c l o s e r  t o  a t r u e  s i n u s o i d  ( C u r v e  3). 

The r e c e p t o r  u n i t s  w i t h  a c l e a r l y  e x p r e s s e d  h y s t e r e s i s  were  /62 
n o t  t a k e n  i n t o  c o n s i d e r a t i o n  f o r  d e r i v i n g  t h e  c o n s t a n t s ,  b u t  i n s o f a r  
as  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e s  o b t a i n e d  w i t h  h a r m o n i c  o s c i l l a t i o n  of t h e  
p r e p a r a t i o n  w e r e  q u i t e  s m a l l ,  t h e  d i s t o r t i o n  o f  t h e  s i n e  r e s p o n s e  
w i t h  h y s t e r e s i s  h a s  a s u b s t a n t i a l  i n f l u e n c e  on t h e  m e a s u r e m e n t  
w h i c h  i s  s e e n  i n  F i g u r e  2 3 .  P r o b a b l y ,  i n  a l a r g e  number o f  e x p e r i -  
m e n t s  h y s t e r e s i s  l e a d s  t o  i n c r e a s e d  p h a s e s  o f  a n g l e  o f  l e a d  a n d  
d e c r e a s e d  p h a s e s  o f  l a g .  A c c o r d i n g  t o  e x p r e s s i o n s  ( 1 4 )  a n d  ( 1 5 )  
t h i s  w i l l  g i v e  d e c r e a s e d  v a l u e s  o f  c/k a n d  i n c r e a s e d  v a l u e s  o f  c/I. 
H y s t e r e s i s c h a n g e s  e v e n  t h e  v a l u e  c / k  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  
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s t o p  s t i m u l u s .  However  i f  t h e  i n f l u e n c e  i s  l i m i t e d  p r i m a r i l y  b y  
f r e q u e n c i e s  m e a s u r e d  d i r e c t l y  a f t e r  s t o p p i n g ,  t h e n  t h e  c u p u l a  i s  
m a x i m a l l y  d e f l e c t e d .  T h e s e  f r e q u e n c i e s  were n o t  t a k e n  i n t o  c o n s i d -  
e r a t i o n  f o r  t h e  d e f i n i t i o n  o f  d e f l e c t i o n  ( c f .  F i g .  2 0 ) .  B u t  i n  
t h i s  e x p e r i m e n t  n o n l i n e a r i t y  o f  r e c e p t o r  r e a c t i o n s  h a s  i m p o r t a n t  
s i g n i f i c a n c e .  I n s o f a r  as i n  t h e  m a j o r i t y  o f  r e c e p t o r  u n i t s  t h e  
w o r k i n g  p o i n t  i s  l o c a t e d  i n  t h e  l o w e r  p o r t i o n  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  
c u r v e  ( t h e  p o i n t  V c l ,  F i g .  1 9 b ) ,  n o n l i n e a r i t y  l e a d s  t o  a d e c r e a s e  
i n  t h e  c o n s t a n t  k/c i n  e x p r e s s i o n  (7) f o r  t h e  s t i m u l u s ,  p r o d u c i n g  
a d e c r e a s e  i n  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y .  T h u s ,  c/k o b t a i n e d  i n  
t h e s e  e x p e r i m e n t s  w i l l  b e  somewhat  i n c r e a s e d .  T h e  i n f l u e n c e  o f  non-  
l i n e a r i t y  o n  t h e  d e f l e c t i o n  of t h e  c u r v e  a f t e r  t h e  e x c i t o r y  s t i m u l u s  
( a m p u l l o p e t a l  c u r r e n t )  i s  o f  t h e  o p p o s i t e  c h a r a c t e r  b u t  u s u a l l y  
much s m a l l e r .  

The c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  
w i t h  s t o p  s t i m u l u s  a n d  w i t h  s i n u s o i d a l  v i b r a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l ,  a n d  t h e o r e t i c a l l y  w i t h  t h e  c a l c u l a t e d  v a l u e s  t a k i n g  t h e  p o s -  
s i b l e  s y s t e m a t i c  e r r o r s  i n t o  a c c o u n t ,  i s  s u f f i c i e n t l y  g o o d .  

I t  i s  p o s s i b l e  t o  c o n s i d e r  t h a t  S t e i n h a u s e n ' s  p e n d u l u m  t h e o r y  
w a s  c o n f i r m e d  e x p e r i m e n t a l l y .  The d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  d e s c r i b i n g  
t h e  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  (or t h e  c u p u l a )  i n  t h e  l'meanl' s k a t e  
l a b y r i n t h ,  i s  s u c h :  

e + 3 5 6  + e = 0 .  ( 2 3 )  

I t  i s  n a t u r a l  t h a t  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  e n t i r e  a m p u l l a r  n e r v e ,  
c o n s i s t i n g  o f  t h e  d e s c r i b e d  t y p e s  o f  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s ,  i s  v e r y  
s i m i l a r  t o  t h a t  o f  b i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  f i b e r s .  T h u s ,  a l l  a u t h o r s  
who r e g i s t e r e d  a m p u l l a r  n e r v e  a c t i v i t y  n o t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  s p o n -  
t a n e o u s  a c t i v i t y .  Wi th  t h e  a c t i o n  o f  p o s i t i v e  s t i m u l i ,  t h e  
i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  i n c r e a s e s ;  w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a n e g a t i v e  s t i m u l u s ,  
i t  d e c r e a s e s ,  i n d i c a t e d  b y  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  L o w e n s t e i n  a n d  
S a n d  ( 1 9 3 6 )  on t h e  n e r v e  o f  a s h a r k  a n d  i n  1 9 4 0  o n  t h e  n e r v e  o f  a 
s k a t e ,  Ledoux ( 1 9 5 8 ,  1 9 6 0 ) ,  H a r t o g  ( 1 9 6 3 )  on t h e  n e r v e  o f  a f r o g ,  
Owada a n d  Kimura  ( 1 9 6 0 )  o n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  a h o r i z o n t a l  c a n a l  
o f  a r a b b i t .  

The d y n a m i c  r e s p o n s e  o f  a s e m i c i r c u l a r  c a n a l  t o  r o t a t i o n  
u n d o u b t e d l y  d e p e n d s  u p o n  t h e  c o m p l e t e n e s s  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  
w h o l e  l a b y r i n t h .  Any i n j u r y  w h i c h  l e a d s  t o  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  c o n -  
t i n u i t y  o f  t h e  l a b y r i n t h  a n d  t h e  c i r c u l a t i o n  o f  t h e  endolymph i n s i d e  
t h e  c a n a l  p r e v e n t s  d y n a m i c  r e s p o n s e s .  T h u s ,  a n  i s o l a t e d  l a b y r i n t h  /63 
i n  a s k a t e  ( L o w e n s t e i n ,  S a n d ,  194Ob)  p r e p a r e d  b y  b a n d a g i n g  a 
s e v e r e d  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  or a p e r f o r a t e d  s a c c u l u s  c e a s e d  t o  r e a c t  
w i t h  e x c i t a t i o n s  or i n h i b i t i o n  t o  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t s .  S p o n t a n e -  
o u s  d i s c h a r g e  a p p e a r s  a s  a c h a r a c t e r i s t i c  q u a l i t y  o f  t h e  a c o u s t i c a l  
l a t e r a l  r e c e p t o r s  w h i c h  d o e s  n o t  d e p e n d  u p o n  s p e c i a l  s t r u c t u r a l  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  l a b y r i n t h .  I t  e x i s t s  w h i l e  t h e  s e n s o r y  u n i t  
o f  t h e  c r i s t a  a r e  i n t a c t  a n d  a r e  i n  g o o d  p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n .  
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T h e  same c o m p l e t e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  a m p u l l a  and  
c u p u l a  d e f i n e s  a n d  l i m i t s  t h e  m e c h a n i c a l  c o n d i t i o n s  w h i c h  e l i c i t  
d e f o r m a t i o n  o f  t h e  c a n a l  a n d  a c o n s e q u e n t  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  
d i s c h a r g e  i n  t h e  n e r v e .  

Wi th  a d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e -  
q u e n c y  i n  t h e  w h o l e  n e r v e ,  b e c a u s e  o f  t h e  p r e s e n c e  of  u n i d i r e c t i o n a l  
f i b e r s  w h i c h  a r e  s i l e n t  a t  r e s t  i n  i t s  c o m p o s i t i o n ,  w i l l  b e  g r e a t e r  
t h a n  i n  a s i n g l e  b i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  f i b e r .  C o n s e q u e n t l y  e v e n  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e  o f  t h e  n e r v e  w i l l  b e  s h o r t e r  t h a n  t h e  c h a r a c -  
t e r i s t i c  c u r v e  o f  t h e  f i b e r  ( L e d o u x ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 8 ;  H a r t o g ,  1 9 6 3 ) .  
R e s t o r a t i o n  o f  t h e  same f r e q u e n c y  of a c t i o n  p o t e n t i a l s  of  t h e  n e r v e  
t o  t h e  v a l u e  o f  s p o n t a n e o u s  f r e q u e n c y  w i t h  t h e  m o t i o n  o f  t h e  d e -  
f l e c t e d  c u p u l a  i n  a p o s i t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  d u e  t o  t h e  e x c l u s i o n  o f  
s i l e n t  f i b e r s  w i l l  t a k e  p l a c e  more q u i c k l y  (k/c i s  g r e a t e r )  t h a n  i n  
s i n g l e  b i l a t e r a l l y  s e n s i t i v e  f i b e r s .  C o r r e s p o n d i n g l y  t h e  v a l u e  o f  
c/k o b t a i n e d  f r o m  m u l t i f i b e r e d  p r e p a r a t i o n s  w i l l  b e  l o w e r  ( G r o e n  
e t  a l .  , 1 9 5 2 ) .  

T h u s ,  c o e f f i c i e n t s  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  on a n  i s o l a t e d  
p r e p a r a t i o n  o f  a l a b y r i n t h  w i t h  t h e  r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i o n  p o t e n -  
t i a l s  o f  t h e  w h o l e  n e r v e  r e f l e c t  " v i s c o u s  e l a s t i c "  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  a more c o m p l i c a t e d  s y s t e m :  t h e  l l c u p u l a - e n d o l y m p h - a m p u l l a r  n e r v e " .  
The  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  o f  s u c h  a s y s t e m  f o r  t h e  a v e r a g e  f r o g  
l a b y r i n t h  o b t a i n e d  b y  H a r t o g  ( 1 9 6 3 )  h a s  t h e  f o r m  

0 + ( 1 3 9  - + 2 0 ) ;  + ( 3 5  2 2 9 ) 0  = 0 ( 2 4 )  

T h i s  e q u a t i o n  i s  c o r r e c t  for s t i m u l u s  v a l u e s  i n  t h e  b a n d  o f  + 3 0 ° / s e c .  
O u t s i d e  o f  t h i s  b a n d  t h e  l i n e a r  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  c h a n g e  i n  
f r e q u e n c y  o f  t h e  n e r v e  a n d  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i s  d e s t r o y e d ,  
a n d  s i m u l t a n e o u s l y  phenomena o f  p o s t - i n h i b i t o r y  o u t p u t  a n d  p o s t -  
e x c i t o r y  i n h i b i t i o n  a r i s e .  Thus  t h e r e  i s  a p h y s i o l o g i c a l  l i m i t  t o  
t h e  a p p l i c a b i l i t y  o f  t h e  e q u a t i o n .  

We w i l l  c o m p a r e  t h e  d i f f e r e n t  c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e s  o f  t h e  
s t i m u l u s :  t h e  c u t t i n g  f o r c e  a c t i n g  on t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c r i s t a ,  
t h e  c h a n g e  i n  p o t e n t i a l  i n s i d e  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  ( T r i n c k e r ,  
1 9 5 7 1 ,  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  a s i n g l e  n e r v e  
f i b e r  ( G r o e n  e t  a l . ,  1 9 5 2 )  a n d  a c h a n g e  i n  t h e  mean a m p l i t u d e  o f  
t h e  m a s s  d i s c h a r g e  i n  t h e  e n t i r e  a m p u l l a r  n e r v e  ( L e d o u x ,  1 9 5 8 ) .  

The c u r v e  c o n n e c t i n g  t h e  c h a n g e  i n  r e s t  p o t e n t i a l  o f  t h e  a n g l e  / 6 4  - 
of  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i s  S - s h a p e d  a n d  r e c a l l s  t h e  s i n u s o i d  o f  
c u t t i n g  f o r c e  ( F i g .  2 4 1 ,  w h e r e b y  t h e  r a n g e  o f  p h y s i o l o g i c a l l y  
i m p o r t a n t  d e f l e c t i o n s  o f  t h e  c u p u l a  c o r r e s p o n d s  n e a r  t o  t h e  s t e e p  
l i n e a r  c e n t r a l  s e c t i o n  o f  t h e  c u r v e .  

The 5'-shaped c u r v e  of  t h e  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  h a s  a s t e e p e r  
s l o p e  a n d  c o r r e s p o n d s  o n l y  t o  t h e  c e n t r a l  s e c t i o n  of t h e  r e c e p t o r  
c u r v e .  
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F i g .  2 4 .  C h a r a c t e r i s t i c  C u r v e s  o f  
t h e  R e c e p t o r  S y s t e m  o f  t h e  Semi-  
c i r c u l a r  C a n a l s  ( T r i n c k e r ,  1 9 6 2 ) .  
( A )  C u t t i n g  F o r c e  A c t i n g  o n  t h e  
S e n s o r y  E p i t h e l i u m  o f  t h e  C r i s t a  
w i t h  D e f l e c t i o n s  o f  t h e  C u p u l a  
(1) Mean Zone o f  t h e  S u r f a c e  o f  
t h e  C r i s t a ,  ( 2 )  L a t e r a l  S u r f a c e s ) ;  
( B )  Change  i n  R e s t  P o t e n t i a l  I n -  
s i d e  t h e  L a y e r  o f  H a i r  C e l l s  of 
t h e  C r i s t a  o f  t h e  H o r i z o n t a l  Semi-  
c i r c u l a r  C a n a l  o f  a G u i n e a  P i g  
( I  P o t e n t i a l  D i f f e r e n c e s  A r i s i n g  
w i t h  D e f l e c t i o n  o f  t h e  C u p u l a  a n d  
t h e  R e s t  P o t e n t i a l ) ;  ( C )  C o n n e c t i o n  
B e t w e e n  F r e q u e n c y  o f  A c t i o n  Po-  
t e n t i a l  (1. O r d i n a t e  11) i n  a 
T h r e e - F i b e r  P r e p a r a t i o n  o f  t h e  
A m p u l l a r  N e r v e  o f  a S k a t e ,  Summary 
A m p l i t u d e  o f  A c t i o n  P o t e n t i a l s  
( 2 .  O r d i n a t e  1 1 1 )  o f  t h e  Whole 
A m p u l l a r  N e r v e  o f  a F r o g  a n d  t h e  
V a l u e  o f  " S t o p  S t i m u l u s " .  

: 

: 

: 
: 
: 

: 

A s t i l l  g r e a t e r  i n c r e a s e  i n  s t e e p n e s s  o b s e r v e d  i n  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e  o f  m a s s  d i s c h a r g e  i s  e x p l a i n e d  b y  t h e  c o l l e c t i o n  
o f  u n i t s  s i l e n t  a t  r e s t  w i t h  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  v a l u e  o f  s t i m u l u s ,  

B i l a t e r a l  c h a n g e s  i n  t h e  r e s t  p o t e n t i a l  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e -  
l i u m ,  a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  s u p e r i o r  a n d  i n f e r i o r  m o d u l a t i o n  o f  
s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n  o f  t h e  f i r s t  n e u r o n ,  b e g i n s  f r o m  t h e  w o r k i n g  
p o i n t  l o c a t e d  i n  t h e  m i d d l e  o f  t h e  r e c t i l i n e a r  s e c t i o n  o f  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e ,  w h i c h  e n s u r e s  t h a t  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  
t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  v e r y  h i g h l y  s e n s i t i v e  t o  a n g u l a r  a c c e l e -  
r a t i o n s .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  a l t h o u g h  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  t h e  
a c t i v i t y  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  a n d  o f  s i n g l e  f i b e r s  i n  w a r m - b l o o d e d  
a n i m a l s  h a s  n o t  b e e n  a n a l y z e d  as  c a r e f u l l y  a s  i n  c o l d - b l o o d e d  

b l o o d e d  a n i m a l s  e s s e n t i a l l y  d i f f e r s  i n  f u n c t i o n  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  
o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  ( L o w e n s t e i n ,  1 9 5 6 ;  G e r n a d ,  G i l m a n ,  1 9 6 0 a ) ,  
t o  w h i c h  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  r e p o r t  o f  Ovada a n d  Kimora  ( 1 9 6 0 )  
t e s t i f i e s .  

a n i m a l s ,  t h e r e  i s  l i t t l e  p r o b a b i l i t y  t h a t  t h e  l a b y r i n t h  o f  w a r m -  /65 

E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  e x p e r i m e n t s  on t h e  p r e p a r a t i o n  o f  t h e  
i s o l a t e d  l a b y r i n t h  o f  a t h o r n y  s k a t e  s t i l l  showed t h a t  t h e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  d o e s  n o t  r e a c t  t o  g r a v i t a t i o n a l  n o r  c o n s e q u e n t l y  t o  
a n y  o t h e r  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s .  T h i s  r e s u l t  i s  s u p p o r t e d  b y  t h e  
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d a t a  o f  W i l s t r u p  ( 1 9 5 1 a ) ,  who s t u d i e d  t h e  i n e r t i a l  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  t h e  c u p u l a  i n  l i v i n g  s h a r k s  ( A c a n t h i a s  v u l g a r i s ) .  I t  i s  f o u n d  
t h a t  w i t h  p h y s i o l o g i c a l  v a l u e s  o f  a c c e l e r a t i o n s ,  t h e  i n e r t i a  o f  t h e  
c u p u l a  w a s  i n s u f f i c i e n t  t o  o v e r c o m e  i t s  r e s i s t a n c e  t o  m o t i o n  a n d  
t o  c a u s e  m o t i o n  a l o n g  t h e  c r i s t a .  O n l y  b y  a r t i f i c i a l l y  w e i g h t i n g  
t h e  c u p u l a  w i t h  m e r c u r y  or w i t h  a co lumn o f  e n d o l y m p h  3-4  m m  l o n g  
( d i a m e t e r  o f  c a n a l  0 . 8  mm) w a s  i t  p o s s i b l e  t o  d i s p l a c e  t h e  c u p u l a .  
A l s o  i t  m u s t  b e  n o t e d  t h a t  P a r k e r  a n d  v o n  G i e r k e  ( 1 9 6 5 )  w i t h  c e n -  
t r i f u g a t i o n  of g u i n e a  p i g s  a t  a n  a c c e l e r a t i o n  o f  1 0 0 - 4 0 0  g d i d  n o t  
o b s e r v e  a n y  d e t a c h m e n t  o f  t h e  c u p u l a  f r o m  t h e  c r i s t a .  On t h e  o t h e r  
h a n d ,  G e r n a n d t  ( 1 9 5 0 1 ,  i n t r o d u c i n g  a m i c r o e l e c t r o d e  i n t o  t h e  
e c c e n t r i c a l l y  p o s i t i o n e d  h e a d  o f  a c a t  a l o n g  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  
t h e  e i g h t h  n e r v e  a t  a p o r t i o n  b e t w e e n  t h e  i n t e r n a l  a c o u s t i c  p a s s a g e  
a n d  t h e  m e d u l a  o b l o n g a t a ,  d i s c o v e r e d  a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  i n  t h e  
f i b e r s  s u p p o s e d l y  i n n e r v a t i n g  t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l .  
I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  i s  e x p l a i n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  i d e n t i f i -  
c a t i o n  o f  f i b e r s  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s  w a s  n o t  s u f f i c i e n t l y  r e l i a b l e .  

I f  a n  e q u a t i o n  for t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h - n e r v e  s y s t e m  w e r e  
q u i c k l y  f o u n d ,  i t  w o u l d  b e  n a t u r a l  t o  t e s t  w h e t h e r  t h e  s o l u t i o n  
g i v e n  b y  i t  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  e x p e r i m e n t a l  d a t a  o b t a i n e d  b y  
r o t a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i n  i t s  own p l a n e  w i t h  a c o n s t a n t  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  e. 

The d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  i n  t h i s  c a s e  w i l l  h a v e  t h e  f o r m  

if w i t h  t = 0 ,  0 = 0 a n d  9 = 0 ,  t h e n  a n  a p p r o x i m a t e  s o l u t i o n  o f  
t h i s  e q u a t i o n  ( c / I  > >  k/I) i s :  

I n s o f a r  as i t  f o l l o w s  f r o m  t h e  c o n d i t i o n s  o f  s u p e r c r i t i c a l  d a m p i n g  
t h a t  k/c i s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  u n i t y ,  t h e n  t h e  m o t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  d e f i n e d  b y  e x p r e s s i o n  ( 2 6 )  w i l l  b e  v e r y  s l o w .  F i n a l l y  
t h r o u g h  a n  i n d e f i n i t e l y  l o n g  t i m e  i n t e r v a l  (t + 0 3 )  t h e  c u p u l a  w i l l  
a t t a i n  t h e  maximum d e f l e c t i o n  

r 
o r , ,  - Q --. 

IC 

/66 

If as  e a r l i e r  w e  s u p p o s e  t h a t  t h e  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
i n  t h e  n e r v e  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a ,  t h e n  
w i t h  p r o l o n g e d  a c t i o n  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  t h e  f r e q u e n c y  o f  r e s t  
d i s c h a r g e  m u s t  i n c r e a s e  s l o w l y ,  a s y m p t o t i c a l l y  a p p r o a c h i n g  t h e  
e x t r e m e  v a l u e  d e f i n e d  by t h e  maximum d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  ( 2 7 ) .  
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Ledoux ( 1 9 6 1 ) ,  i n v e s t i g a t i n g  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  
a m p u l l a r  n e r v e  o f  a f r o g ,  showed t h a t  s e v e r a l  s e c o n d s  a f t e r  t h e  
b e g i n n i n g  o f  r o t a t i o n  o f  t h e  p r e p a r a t i o n  a t  a c o n s t a n t  a n g u l a r  
a c c e l e r a t i o n  a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  t h e  n e r v e  d e v i a t e d  
f r o m  t h e  l a w  p r e d i c t e d  b y  ( 2 6 ) ;  i n  a d d i t i o n  a t e n d e n c y  f o r  t h e  
f r e q u e n c y  o f  d i s c h a r g e  t o  r e t u r n  t o  t h e  l e v e l  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  
w a s  o b s e r v e d ,  d e s p i t e  t h e  c o n t i n u i n g  a c t i o n  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n .  

c o n s t a n t  a n g u l a r  d e f l e c t i o n  i s  i m p a r t e d  t o  t h e  c u p u l a ,  a f t e r  a s h o r t  
l e n g t h  o f  t i m e  t h e  n o r m a l  i n t e n s i t y  o f  t h e  c h a n g e d  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  w a s  r e s t o r e d .  

A n a l o g o u s l y ,  i f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  c o n s t r i c t e d  s o  t h a t  a 

T h i s ,  w h i l e  a n a t u r a l  e x p e r i m e n t  i n v e s t i g a t i n g  t h e  p e r i p h e r a l  
a d a p t a t i o n , p o s s i b l y  t e s t i f i e s  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  p e n d u l u m  t h e o r y  
w i t h  e x t e n d e d  a c c e l e r a t e d  r o t a t i o n  o f  t h e  c a n a l  i s  n o t  g e n e r a l l y  
a p p  1 i c a b  1 e t o  t h e  " c u p u l a -  e n d o l y m p h -  ne  r v  e'' s y s  t e m .  

B u t  i n  n a t u r e  a n i m a l s  a r e  n e v e r  s u b j e c t  t o  p r o l o n g e d  a n g u l a r  
a c c e l e r a t i o n ,  i n a s m u c h  a s  a l l  p h y s i o l o g i c a l  m o t i o n s  a r e  c h a r a c t e r -  
i z e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  a f t e r  s h o r t - t e r m  a c c e l e r a t i o n  d e c e l e r a t i o n  
a l w a y s  f o l l o w s ,  b r i n g i n g  t h e  a c q u i r e d  v e l o c i t y  t o  z e r o .  T h e r e f o r e  
a p p l y i n g  ( 2 6 )  t o  s h o r t  t i m e  i n t e r v a l s  T ,  d e f i n e d  b y  t h e  c o n d i t i o n  
k 
-T < <  1, w e  o b t a i n  e 

T h u s ,  f o r  a s m a l l  p e r i o d  o f  t i m e  T ,  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  b e g i n -  
n i n g  o f  t h e  a c t i o n  o f  c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h e  d e f l e c t i o n  
o f  t h e  c u p u l a  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  i n s t a n t a n e o u s  a n g u l a r  v e l o c i t y  
y ,  w h i c h  i s  i n  c o m p l e t e  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  t h e  c h a n g e  0 i n  o s c i l -  
l a t i n g  m o t i o n ,  a n d  a l s o  e m a x  i n  t h e  e x p e r i m e n t  w i t h  " s t o p  s t i m u l u s " .  

I n  p h y s i o l o g i c a l  movement t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i s  
a l w a y s  p r o p o r t i o n a l  t o  the i n s t a n t a n e o u s  a n g u l a r  v e l o c i t y ,  b u t  n o t  
t o  t h e  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  a l t h o u g h  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i s  a n  
e f f e c t i v e  s t i m u l u s  f o r  t h e  " c u p u l a - e n d o l y m p h "  s y s t e m .  The i n t e g r a t -  
i n g  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  c u p u l a - e n d o l y m p h  s y s t e m  i s  e x p r e s s e d  b y  
t h e  e q u a t i o n  /67 

For a p h y s i o l o g i c a l  m o t i o n  w i t h  a n  a c c e l e r a t i o n  p h a s e  a a C C  f o r  a 
t i m e  p e r i o d  f r o m  0 t o  T I  a n d  a d e c e l e r a t i o n  p h a s e  a d e c e l  f o r  a 
s e g m e n t  T I  - ~ 2 ,  a f t e r  w h i c h  a r e s t  c o n d i t i o n  b e g i n s  ( 8  = 0 a n d  
0 = 0 ) ,  ( 2 9 )  i s  e x p r e s s e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  way:  
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I n  t h i s  case t h e  d e f l e c t i o n  8 ,  i n t r o d u c e d  b y  t h e  a c c e l e r a t i o n ,  i s  
n e u t r a l i z e d  i n  t h e  d e c e l e r a t i o n  p h a s e .  A f t e r  t h e  c o m p l e t i o n  o f  a 
p h y s i o l o g i c a l  movement t h e r e  i s  n o  r e s i d u a l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  ( G r o e n ,  1 9 5 7 ) .  

C o n c l u d i n g  t h e  e x a m i n a t i o n  o f  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a -  
t i o n s  a n d  t h e  m a t h e m a t i c a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  b i o l o g i c a l  
c h a r a c t e r  o f  t h e  o b j e c t  i n t r o d u c e s  t h e  g r e a t e s t  c o m p l i c a t i o n s  i n t o  
t h e  s i m p l e  p e n d u l u m  m o d e l .  Thus  f r o m  t h e  w h o l e  c o l l e c t i o n  o f  
a m p u l l a r  n e r v e  f i b e r s  o n l y  t h e  p r o p o r t i o n a l  f i b e r s  p r e c i s e l y  r e f l e c t  
t h e  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  s i n c e  t h e  
r e m a i n i n g  f i b e r s  g i v e  a d i s t o r t e d  c o n c e p t  o f  i t .  B u t  t h e  c h a r a c t e r -  
i s t i c  c u r v e  o f  t h e  e n t i r e  n e r v e  i s  s i g n i f i c a n t l y  s t e e p e r  t h a n  t h e  
c u r v e  o f  a s i n g l e  f i b e r ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  t h e  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  
n e r v e  i s  h i g h e r  t h a n  t h e  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  f i b e r .  I n s o f a r  as  t h e  
c u r v e  h a s  a r e c t i l i n e a r  s e c t i o n ,  t h e n ,  r e g i s t e r i n g  a c h a n g e  i n  
f r e q u e n c y  o f  d i s c h a r g e  i n  t h e  w h o l e  n e r v e  w i t h  s t o p  s t i m u l i  a n d  s i -  
n u s o i d a l  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  i t  i s  a l s o  p o s s i b l e  
t o  a t t a i n  c o n s t a n t s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n .  B u t  t h i s  e q u a t i o n  
w i l l  r e f l e c t  t h e  " v i s c o u s - e l a s t i c "  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c u p u l a -  

e n d o l y m p h - a m p u l l a r  n e r v e  s y s t e m .  

I n  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  d e a f  m i c e ,  r e -  
s p o n s e s  t o  s o u n d  t o n e  s t i m u l a t i o n  a n d  t o  s t i m u l a t i o n  b y  c l i c k s  
were  r e g i s t e r e d ,  d i r e c t e d  t o  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  w i t h  f e n e s t r a -  
t i o n  o f  t h e  o s s e u s  l a b y r i n t h ,  t h e  c h a r a c t e r  o f  w h i c h  i s  s i m i l a r  t o  
t h e  r e s p o n s e  o f  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  ( M i k a e l i n ,  1 9 6 4 ) .  A l l  t h e  f i b e r s  
r e a c t e d  t o  f r e q u e n c i e s  i n  ban,ds f r o m  8 0  t o  4 2 0 0  H z ,  t h e  l o w e s t  
t h r e s h o l d  f o r  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  r e a c t i o n  b e i n g  o b s e r v e d  a t  
1 5 0 0  Hz .  A s i m i l a r  t y p e  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c a n a l s  d i f f e r s  f r o m  
t h e  u s u a l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  o n e  d i r e c t i o n  o r  a n o t h e r  w i t h  
p h y s i o l o g i c a l  m o v e m e n t s .  

I t  i s  i m p o r t a n t  t o  n o t e  t h a t  t h e  r e a c t i o n  t o  s o u n d  s t i m u l a t i o n  
was n o t e d  o n l y  i n  mice  w i t h  a f e n e s t r a t e d  l a b y r i n t h  e v e n  a m i c r o -  
p h o n e  r e s p o n s e  o f  t h e  c r i s t a  of  t h e  a m p u l l a  w a s  r e c o r d e d  b y  many 
a u t h o r s  ( c f .  C h a p t e r  I ) .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  /68 
J i e l o f  e t  a l . ,  ( 1 9 5 2  a n d  K u i p e r  ( 1 9 5 6 )  on t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  
o f  f i s h  showed t h a t  r e m o v a l  o f  a l a r g e  p a r t  o f  t h e  c u p u l a  d i d  n o t  
c h a n g e  t h e  c h a r a c t e r  o f  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e ,  i . e . ,  t h e  p e r c e p t i o n  
o f  m e c h a n i c a l  o s c i l l a t i o n  o f  a c o u s t i c  f r e q u e n c y  i s  a c h a r a c t e r i s t i c  
o f  t h e  h a i r  c e l l s  t h e m s e l v e s .  T h u s ,  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  
o r g a n s  r e a c t  b o t h  t o s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  a n d  t o  t h e  e n t i r e  f r e q u e n c y  
s p e c t r u m  o f  m e c h a n i c a l  o s c i l l a t i o n  ( K u i p e r ,  1 9 5 6 ;  T r i n c k e r ,  P a r t s c h ,  
1 9 5 9 ) .  

The a d a p t a t i o n  p h e n o m e n o n ,  w h i c h  p r o b a b l y  d o e s  n o t  p l a y  s u c h  
a n  e s s e n t i a l  r o l e  i n  p h y s i o l o g i c a l  movement ,  c o u l d  c o m p l i c a t e  t h e  
p i c t u r e  e v e n  m o r e .  
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T A B L E  4 :  REACTIONS WITH SIX SEMICIRCULAR CANALS T O  A N G U L A R  
DISPLACEMENT R E L A T I V E  T O  THE THREE A X I S  (LOWENSTEIN, 

SAND, 1 9 4 0 b )  
- . .  

- i  - - 

L o n g i t u d i n a l  
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_ _  
R i g h t  j L e f t  
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Excitation nhibition 
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I _ _  I 1 -  - 

An e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  r e s p o n e s  o f  a l l  
s i x  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  w i t h  r o t a t i o n  a r o u n d  e a c h  o f  t h e  t h r e e  m a i n  
s p a t i a l  a x e s  c o n d u c t e d  b y  L o w e n s t e i n  and  Sand ( 1 9 4 0 )  showed t h a t  
t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  r e a c t s  o n l y  t o  r o t a t i o n  a r o u n d  
t h e  v e r t i c a l  a x i s ,  s i n c e  t h e  f o u r  v e r t i c a l  c a n a l s  r e a c t  o n l y  w i t h  
e x c i t a t i o n  or w i t h  i n h i b i t i o n  t o  r o t a t i o n  a r o u n d  a n y  o f  t h e  t h r e e  
p r i m a r y  s p a t i a l  a x e s  ( T a b l e  4 ) .  I t  m u s t  b e  e m p h a s i z e d  t h a t  i n  a l l  
ca ses  t h e  f r e q u e n c i e s  o f  r e s p o n s e  o f  t h e  c a n a l s  were  c o m p l e t e l y  
i d e n t i c a l ;  t h e  o n l y  e x c e p t i o n  m i g h t  b e  i n  t h r e s h o l d s  o f  r e s p o n s e s ,  
w h i c h  were  a c t u a l l y  n o t  a n a l y z e d .  The t a b l e  shows  t h a t  ' t he  f o u r  
v e r t i c a l  c a n a l s  a r e  f u n c t i o n a l l y  g r o u p e d  i n  p a i r s  w i t h  r o t a t i o n  
a r o u n d  t h e  t h r e e  a x e s .  S o  d u r i n g  r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  l o n g i t u d i n a l  /69 
a x i s  ( d e f l e c t i o n s  t o  t h e  s i d e s )  t h e y  a r e  l a t e r a l l y  s y n e r g i c ;  
d u r i n g  r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  t r a n s v e r s e  a x i s  ( i n c l i n a t i o n s  f o r w a r d  
and  b a c k )  t h z y  a r e  t r a n s v e r s l y  s y n e r g i c ,  a n d  d u r i n g  r o t a t i o n  a r o u n d  
t h e  v e r t i c a l  a x i s  ( r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e )  t h e y  a r e  
d i a g o n a l l y  s y n e r g i c .  The  " p r i v i l e g e d "  p o s i t i o n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  
c a n a l s  c a n n o t  b e  e x p l a i n e d  b y  s i m p l e  m e c h a n i c s .  P r o b a b l y  t h i s  i s  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  f a c t  t h a t  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  a r e  i n  a n  e a r l i e r  
s t a g e  o f  e v o l u t i o n  a n d  h a v e  a p lanum s e m i l u n a t u m  ( L o w e n s t e i n ,  1 9 5 0 ) .  

T h e r e  a r e  a l s o  c o m p l i c a t i o n s  on a p h y s i c a l  o r d e r .  T h u s ,  
V i l s t r u p  ( 1 9 5 0 ) ,  d e f i n i n g  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  o f  a 
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s h a r k ,  o b s e r v e d  t h a t  t h e r e  w a s  s t i l l  a d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  
w i t h  r o t a t i o n  w h i c h  c o u l d  o n l y  b e  d u e  t o  e l a s t i c i t y  o f  t h e  c a n a l  
w a l l s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  H e n r i k s s o n  e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  i n t r o d u c i n g  a 
f l u i d  i n t o  t h e  l a b y r i n t h  o f  a f m g ,  e s t a b l i s h e d  a l i n e a r  d e p e n d e n c y  
b e t w e e n  t h e  a m o u n t  o f  h y d r o s t a t i c  p r e s s u r e  i n  t h e  l a b y r i n t h  a n d  
t h e  amount  o f  f l u i d  i n t r o d u c e d .  T h i s  d e p e n d e n c y  d i d  n o t  c h a n g e  
e s s e n t i a l l y  e v e n  when t h e  l i q u i d  w a s  d r a w n  o u t  or w i t h  a r e p e a t e d  
i n t r o d u c t i o n  o f  f l u i d ,  w h i c h  t e s t i f i e s  t o  t h e  e l a s t i c  n a t u r e  o f  
t h e  membranous l a b y r i n t h .  

Thus t h e  w a l l s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a r e  e l a s t i c ,  a r e  n o t  
h a r d  a n d  t h e r e f o r e  h a v e  c o n s t i t u e n t  e n d o l y m p h  v e l o c i t i e s  i n  a 
d i r e c t i o n  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  c a n a l  ( c f .  A s s u m p t i o n  4 ) .  

J u d g i n g  b y  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  K u i p e r  ( 1 9 5 6 )  a n d  F l o c k  ( 1 9 6 5 ) ,  
t h e  c u p u l a  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  o f  f i s h  p r o b a b l y  p o s s e s s e s  
n o t  o n l y  e l a s t i c  b u t  a l s o  p l a s t i c  c h a r a c t e r i s t i c s ,  w h i c h  i n  p a r t i c -  
u l a r  a p p e a r  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  s t a t i c  f o r c e .  C o n s e q u e n t l y  H o o k ' s  
l a w ,  u s e d  i n  t h e  d e r i v a t i o n  o f  t h e  e q u a t i o n ,  a l s o  h a s  l i m i t e d  
a p p l i c a b i l i t y  ( A s s u m p t i o n  1) .  

I n  1 9 5 6 ,  S . G .  C h e b a n o v ,  o b s e r v i n g  t h e  m o t i o n  o f  a f l u i d  i n  a 
g l a s s  m o d e l  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  w i t h  a n  a m p u l l a  a n d  u t r i c u l u s  
u n d e r  a m i c r o s c o p e  w i t h  a s u d d e n  s t o p , e l i c i t i n g  a m p u l l o p e t a l  
c u r r e n t  i n  t h e  f l u i d ,  f o u n d  t h a t  i m m e d i a t e l y  a f t e r  s t o p p i n g ,  a v o r -  
t e x  a r o s e  f i r s t  i n  t h e  a m p u l l a r  a n d  t w o  c o u n t e r - v o r t i c e s  were  
f o r m e d  i n  t h e  u t r i c u l u s .  T h u s  i f  i n  t h e  c a n a l  i t s e l f  t h e  m o t i o n  o f  
t h e  f l u i d  i s  l a m i n a r ,  i n  t h e  a m p u l l a r  a n d  u t r i c u l a r  p o r t i o n s  i t  i s  
v o r t i c a l .  

A l a r g e  g l a s s  m o d e l  o f  a s e m i c i r c u l a r  c a n a l  w i t h  a n  a m p u l l a ,  
i n  w h i c h  t h e r e  w a s  a d e n s e l y  f i t t e d  r e s i n o u s  c u p u l a  and  a u t r i c u l u s ,  
T o n n d o r f  and  v a n  B e r g e i j k  ( 1 9 5 8 )  showed t h a t  i f  t h e  e n t r a n c e  a n d  
e x i t  o p e n i n g s  o f  t h e  u t r i c u l u s  w e r e  l o c a t e d  o n  o n e  l e v e l  t h e n  t h e r e  
were  n o  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  w i t h  a m p u l l o -  
p e t a l  a n d  a m p u l l o f u g a l  f l u i d  m o t i o n .  The amount  o f  d e f l e c t i o n  w a s  
l i n e a r l y  d e p e n d e n t  u p o n  t h e  f l o w  v e l o c i t i e s  w i t h  a s p h e r i c a l  f o r m  
o f  t h e  a m p u l l a  a n d  d i d  n o t  d e p e n d  on t h e  l o c a t i o n  o f  t h e  a l t e r n a t i n g  
h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e ,  p r o v i d e d  t h a t  t h e  o v e r a l l  r e s i s t a n c e  r e m a i n e d  

d i f f e r e n t  h e i g h t s ,  a d i f f e r e n c e  i n  t h e  a c t i o n  o f  o p p o s i t e  c u r r e n t s  
on t h e  c u p u l a  a p p e a r e d ;  t h i s  d i f f e r e n c e  w a s  s t r e n g t h e n e d  w i t h  a 
d i f f e r e n c e  o f  h e i g h t s .  

u n c h a n g e d .  I f  t h e  e n t r a n c e  a n d  e x i t  o p e n i n g s  were  l o c a t e d  a t  /70 

When t h e  s i z e  o f  t h e  u t r i c u l u s  i n c r e a s e d ,  t h e  c o n n e c t i o n  b e -  
t w e e n  t h e  m o t i v e  f o r c e  a n d  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  became 
n o t i c e a b l y  l i n e a r ,  a t  l e a s t  w i t h  h i g h  f l o w  v e l o c i t i e s .  I n  a d d i t i o n  
i t  w a s  o b s e r v e d  t h a t  t h e  m o t i o n  d t h e  f l u i d  t h r o u g h  t h e  u t r i c u l u s ,  
w h i c h  was a l w a y s  l a m i n a r  a t  low v e l o c i t i e s ,  became v o r t i c a l .  T h i s  
w a s  p r o b a b l y  r e l a t e d  t o  a c h a n g e  i n  t h e  R e y n o l d s  number  d u e  t o  t h e  
i n c r e a s e  i n  t h e  s y s t e m ' s  v e l o c i t y  d u r i n g  w h i c h  t h e  d i a m e t e r  o f  t h e  
c h a n n e l  u n d e r w e n t  s h a r p  c h a n g e s .  The  p r e s e n c e  o f  v o r t i c a l  m o t i o n  
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d i s t u r b s  t h e  P o i s e u i l l e  l a w ,  w h i c h  w a s  u s e d  f o r  t h e  d e r i v a t i o n  o f  
f o r m u l a  ( 1 8 )  a n d  a l s o  t h e  e q u a t i o n  o f  m o t i o n  (1). I t  i s  n o t  c l e a r  
w h e t h e r  a v o r t i c a l  m o t i o n  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  u t r i c u l u s  i n  a r e a l  
l a b y r i n t h  s i n c e  t h e  v i s c o s i t y  o f  endolymph c a n  p r e v e n t  t h e  f o r m a t i o n  
o f  u t r i c u l a r  v o r t i c e s  w i t h  p h y s i o l o g i c a l  m o t i o n .  

T o n n d o r f  a n d  v a n  B e r g e i j k  ( 1 9 5 8 )  a l s o  s i m u l a t e d  t h e  i n t r a -  
u t r i c u l a r  p r e s s u r e ,  e l e v a t i n g  t h e  l e v e l  o f  t h e  f l u i d  i n  t h e  u t r i c u l u s  
a b o v e  t h e  e n t r a n c e  a n d  e x i t  o p e n i n g s .  I t  w a s  f o u n d  t h a t  t h e  h i g h e r  
t h e  p r e s s u r e ,  t h e  l e s s  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a ,  g i v e n  t h e  same 
s p e e d  o f  t h e  f l u i d  i n  t h e  c a n a l .  B u t  H e n r i k s s o n  a n d  G l e i s n e r  ( 1 9 6 6 1 ,  
i n v e s t i g a t i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  a m p u l a r  n e r v e  o f  a f r o g  w i t h  
e x p e r i m e n t a l  c h a n g e  o f  l a b y r i n t h  p r e s s u r e ,  showed t h a t  w i t h  t h e  i n t r o -  
d u c t i o n  o f  f l u i d  i n t o  a l a b y r i n t h ,  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e r v e  i n c r e a s e d  
a n d  t h e n  r e t u r n e d  t o  t h e  o r i g i n a l  l e v e l  b e f o r e  t h e  i n t r o d u c t i o n ,  a n d  
u p o n  r e m o v a l  o f  t h e  f l u i d  ( d e c r e a s e  i n  p r e s s u r e )  i t  d e c r e a s e d  a n d  
d i d  n o t  r e t u r n  t o  t h e  o r i g i n a l  l e v e l .  S u c h  c h a n g e s  c o u l d  b e  a s s o c i -  
a t e d  w i t h  t h e  s y s t e m  o f  i n t r o d u c i n g  t h e  f l u i d  i n t o  t h e  l a b y r i n t h .  
P r o b a b l y  u p o n  i n t r o d u c t i o n  t h e  c u p u l a  w a s  d e f l e c t e d  i n  t h e  u t r i c u -  
l o p e t a l  d i r e c t i o n ,  a n d  t h e n  w i t h  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  a new l e v e l  
o f  p r e s s u r e  i t  r e t u r n e d  t o  t h e  r e s t  c o n d i t i o n  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  
i t s  own e l a s t i c i t y .  Upon r e m o v a l  o f  t h e  f l u i d ,  t h e  c u p u l a  p r o b a b l y  
w a s  d e f l e c t e d  i n  u t r i c u l o f u g a l  d i r e c t i o n  a n d  t h e n  c o u l d  n o t  r e t u r n  
t o  t h e  r e s t  p o s i t i o n  d u e  t o  d e f o r m a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a .  

R o t a t i o n a l  v e s t i b u l a r  r e s p o n s e s  w i t h  s i n u s o i d a l  o s c i l l a t i o n s  
i n  t h e  p l a n e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  d i d  n o t  c h a n g e  w i t h  a n  i n -  
c r e a s e  i n  p r e s s u r e  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  n o r m .  P r o b a b l y  d i v e r -  
g e n c e s  f r o m  t h e  s t i m u l a t e d  r e s u l t s  o f  T o n n d o r f  a n d  v a n  B e r f e i j k  
( 1 9 5 8 )  a r e  e x p l a i n e d  b y  t h e  e l a s t i c i t y  o f  t h e  c a n a l  w a l l .  Wi th  a 
d e c r e a s e  o f  p r e s s u r e  t h e  r e s p o n s e s  d i m i n i s h e d  a n d  e v e n  d i s a p p e a r e d .  
A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  t h i s  was p r o b a b l y  d u e  t o  d e f o r m a t i o n  o f  t h e  
a m p u l l a .  

S i n c e  w i t h  m e c h a n i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  
n e i t h e r  S .  G .  C h e b a n o v  ( 1 9 5 6 )  n o r  T o n n d o r f  a n d  v a n  B e r g e i j k  ( 1 9 5 8 )  
w e r e  g u i d e d  b y  t h e  p r i n c i p l e s  o f  d y n a m i c  s i m i l a r i t y ,  t h e n  i t  i s  
a b s o l u t e l y  i m p o s s i b l e  t o  c a r r y  o v e r  t h e  i n d i c a t e d  r e s u l t s  a n d  a l l  
o t h e r  r e s u l t s  r e c e i v e d  b y  t h e  a u t h o r s  t o  a r e a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  

M i o d r a g  ( 1 9 6 6 )  o b s e r v e d  t h e  movement o f  f l u i d  i n  a g l a s s  m o d e l  /71 
u n d e r  a m i c r o s c o p e  w h i c h  m a g n i f i e d  2x t h e  s i z e s  a n d  s h a p e  o f  t h e  
human s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  showed t h a t  t h e  v a r i a b i l i t y  o f  t h e  
c r o s s  s e c t i o n  d i a m e t e r  h a s  s i g n i f i c a n c e  o n l y  w i t h  s u d d e n  s t o p s  o f  
t h e  r o t a t i o n a l  m o v e m e n t ,  w i t h  w h i c h  a l o n g  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  
i n  t h e  u t r i c u l u s  t h e  l o w e r e d  p r e s s u r e  g r a d u a l l y  t r a n s f o r m s  i n t o  a n  
e l e v a t e d  p r e s s u r e  (wi th  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s  o f  r o t a t i o n  t h e  o p p o s i t e  
o c c u r s ) .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  a l o n g  t h e  same a m p u l a  t h e  p r e s s u r e  
r e m a i n s  t h e  same w i t h  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s  o f  r o t a t i o n ,  w h i c h  a g r e e s  
w i t h  t h e  d a t a  o f  T o n n d o r f  a n d  v a n  B e r g e i j k .  T h i s  i s  v e r y  i m p o r t a n t  
s i n c e  i t  l e a d s  t o  r e g u l a r  d e f l e c t i o n s  o f  t h e  c u p u l a  a n d  p r o t e c t s  
t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  f r o m  damage d u e  t o  s u d d e n  c h a n g e s  i n  s p e e d .  
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T h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  a s s u m e d  t o  d e s c r i b e  t h e  m o t i o n  o f  
a n  o t o l i t h  ( d e  V r i e s ,  1 9 5 0 ,  1 9 5 6 ;  T r i n c k e r ,  1 9 6 2 )  i s  a n a l o g o u s  t o  
t h e  e q u a t i o n  o f  m o t i o n  o f  e n c o l y m p h  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  I f  
w e  c o n s i d e r  t h e  m o t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  o n l y  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  
g r a v i t a t i o n a l  f o r c e ,  t h e  e q u a t i o n  w i l l  b e  r e c o r d e d  i n  t h e  f o r m  

m 
m,x + cx + lcx = mg - - P I .g, 

o r  

. .. 
w h e r e  x ,  x ,  x a r e  r e s p e c t i v e l y  t h e  l i n e a r  d i s p l a c e m e n t ,  c m ;  t h e  
s p e e d  cm/sec  a n d  t h e  a c c e l e r a t i o n ,  cm/sec2  o f  t h e  o t o l i t h  r e l a t i v e  
t o  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a ;  c i s  t h e  c o e f f i c i e n t  o f  
f r i c t i o n  f o r c e s ,  g / s e c ;  k i s  t h e  c o e f f i c i e n t  o f  e l a s t i c i t y  f o r c e s ,  
g / s e c 2 ;  6 = c / 2 m e f f  i s  t h e  damping  c o e f f i c i e n t ,  s e c - l ;  w o  = J k / m e f f  
i s  t h e  c i r c u l a r  f r e q u e n c y  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  o s c i l l a t i o n  o f  t h e  
o t o l i t h ,  s e c - l ;  g t h e  a c c e l e r a t i o n  o f  t h e  f o r c e  o f  g r a v i t y ,  9 8 1  
c m / s e c 2 ;  p t h e  d e n s i t y  o f  t h e  o t o l i t h ,  g /cm3;  m t h e  m a s s  o f  t h e  
o t o l i t h  g ;  m / p - l . g  t h e  e j e c t i n g  f o r c e  a c t i n g  o n  t h e  o t o l i t h  s u b m e r g e d  
i n  e n d o l y m p h ;  meff t h e  e f f e c t i v e  mass o f  t h e  o t o l i t h ,  g ,  i . e . ,  t h e  
summary mass o f  t h e  o t o l i t h  a n d  t h e  f l u i d  d i s p l a c e d  b y  i t s  m o t i o n .  

A s s u m i n g  t h a t  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  e n d o l y m p h  i s  e q u a l  t o  t h e  
d e n s i t y  o f  w a t e r  a n d  t h e  d i s p l a c e d  v o l u m e  i s  e q u a l  t o  t h e  v o l u m e  
of t h e  o t o l i t h ,  w e  o b t a i n  a n  e x p r e s s i o n  f o r  t h e  e f f e c t i v e  m a s s  o f  
t h e  o t o l i t h  i n  t h e  f o r m  

1 '  

F o r  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  ( 2  = & = 0 )  w e  h a v e  

( 3 3 )  

/72 

i . e . ,  h a v i n g  m e a s u r e d  t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  x ,  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  d e f i n e  w o .  2 

The maximum a m p l i t u d e  o f  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  u n d e r  t h e  
a c t i o n  o f  a f o r c e  c h a n g i n g  a c c o r d i n g  t o  a s i n u s o i d a l  l a w  w i t h  a 
f r e q u e n c y  n e a r  w o  w i l l  b e  d e f i n e d  by t h e  e x p r e s s i o n  

Here a i s  t h e  maximum a c c e l e r a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  w i t h  h a r m o n i c  
o s c i l l a t i o n .  A s s i g n i n g  a n  a c c e l e r a t i o n  a ,  m e a s u r i n g  t h e  d i s p l a c e -  
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ment  o f  t h e  o t o l i t h  zmax a n d  k n o w i n g  W O ,  it  i s  p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  
t h e  d a m p i n g  c o e f f i c i e n t  6 .  

H a v i n g  d e f i n e d  t h e  w e i g h t  o f  t h e  o t o l i t h  s a c c u l u s  i n  e x p e r i -  
m e n t s  o n  more t h a n  200 f i s h  o f  2 0  t y p e s ,  a n d  a c c o r d i n g  t o  r o e n t g e n o -  
g r a m s ,  t h e  d i s p l a c e m e n t  of  t h e  o t o l i t h  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  g r a v i t a -  
t i o n a l  f o r c e  a n d  t h e  maximum a m p l i t u d e  o f  d i s p l a c e m e n t  ( 0 . 1  mm) 
u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  a f o r c e  c h a n g i n g  a c c o r d i n g  t o  a s i n u s o i d a l  l a w ,  
d e  V r i e s  ( 1 9 5 0 )  c a l c u l a t e d  t h e  c o e f f i c i e n t s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a l  
e q u a t i o n  ( 3 1 ) .  I t  w a s  f o u n d  t h a t  t h e  o t o l i t h  s a c c u l u s  o f  a r u f f  
( A c e r i n a  c e r n u a )  i s  a h a r m o n i c  o s c i l l a t o r  w i t h  a c r i t i c a l  d a m p i n g  
( 6  = . W o ) .  

I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h a t  i f  t h e  r e t u r n  o f  t h e  c u p u l a  o f  
t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  f r o m  t h e  d e f l e c t e d  p o s i t i o n  t o  t h e  p o s i t i o n  
o f  e q u i l i b r i u m  were  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  t i m e  c o n s t a n t  e/k = 4 0  s e c ,  
t h e n  t h e  i n d i c a t i o n  t i m e  o f  t h e  o t o l i t h  c h a r a c t e r i z e d  by t h e  v a l u e  
1/6 i s  e q u a l  t o  0 . 0 2  s e c .  d e  V r i e s  c o u l d  n o t  p r e c i s e l y  d e t e r m i n e  
t h e  c o e f f i c i e n t s  e a n d  k o f  t h e  o t o l i t h  u t r i c u l u s ,  b u t  a s s u m i n g  
t h a t  t h e  d i s p l a c e m e n t  i s  on t h e  o r d e r  o f  0 . 0 0 5  m m  a n d  t h a t  t h e  
o t o l i t h  u t r i c u l u s  i s  a l s o  c r i t i c a l l y  damped,  h e  o b t a i n e d  f o r  t h e  
t i m e  c o n s t a n t  t h e  v a l u e  0 . 0 0 5  s e c .  

X - r a y s  showed t h a t  t h e  o t o l i t h  s a c c u l u s  w a s  d i s p l a c e d  o n l y  
t a n g e n t i a l l y  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  e p i t h e l i u m ,  w h e r e b y  e v e n  w i t h  
c e n t r i f u g a l  a c c e l e r a t i o n s  o f  11 g d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  
c o m p r i s e s  i n  a l l  a t o t a l  o f  0 . 2 3  m m .  The c a r e f u l  i n v e s t i g a t i o n  by 
V i l s t r u p  ( 1 9 5 1 b )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  d u r i n g  e x t r e m e  c h a n g e s  o f  
p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  o f  a s h a r k  ( A c a n t t i a s  V u l g a r i s )  o n l y  p u r e l y  
t a n g e n t i a l  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  u t r i c u l u s  i n  a n y  d i r e c t i o n  
o n  t h e  o r d e r  o f  1 5  pm o c c u r s .  

T r i n c k e r  ( 1 9 6 2 1 ,  i n v e s t i g a t i n g  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  and  c h a n g e  
i n  p o t e n t i a l s  i n s i d e  t h e  l a y e r  o f  s e n s o r y  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  
c a u s e d  b y  t h e  m o t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  membrane i n  t h e  u t r i c u l u s  o f  
t h e  g u i n e a  p i g ,  showed t h a t  o n l y  a c u t t i n g  f o r c e  c a u s e d  b y  t h e  
t a n g e n t i a l  s h i f t  o f  t h e  membrane l e a d s  t o b i o e l e c t r i c  c h a n g e s  i n  
p o t e n t i a l .  F o r c e s  l o c a t e d  e x a c t l y  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  o t o l i t h  
membrane d o  n o t  c a u s e  c h a n g e s .  I n s o f a r  as  a c u t t i n g  f o r c e  i s  a n  
e f f e c t i v e  s t i m u l u s  f o r  o t o l i t h  r e c e p t o r s ,  c h a n g i n g  w i t h  a c h a n g e  
i n  p o s i t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  r e l a t i v e  t o  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  f o r c e  
o f  g r a v i t y  i n  s i n u s o i d a l  l a w  ( F i g .  2 5 ) ,  t h e n  i t  m u s t  b e  e x p e c t e d  
t h a t  t h e  c h a n g e  i n  p o t e n t i a l  i n s i d e  t h e  l a y e r  o f  s e n s o r y  c e l l s  a n d  /73 
a c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  i n  t h e  n e r v e  i n n e r v a t i n g  t h e  m a c u l a  o t o l i t h  
w i l l  a l s o  c h a n g e  a c c o r d i n g  t o  s i n u s o i d a l  l a w .  B i o l o g i c a l l y  t h i s  i s  
v e r y  i m p o r t a n t  s i n c e  i f  p r e s s u r e  or e x p a n s i o n  w e r e  a n  e f f e c t i v e  
s t i m u l u s ,  t h e n  t h e  s t i m u l a t i n g  f o r c e  w o u l d  c h a n g e  s l o w l y  w i t h  t h e  
i n c r e a s e  i n  t h e  a n g l e  o f  d e f l e c t i o n ,  ( i . e . ,  a s  t h e  c o s i n e  o f  t h e  
a n g l e ) .  The  same c u t t i n g  f o r c e  i n c r e a s e s  s h a r p l y  w i t h  s m a l l  d e v i -  
a t i o n s  f r o m  t h e  n o r m a l  p o s i t i o n  a n d  more s l o w l y  w i t h  l a r g e r  o n e s  
( T r i n c k e r ,  1 9 6 2 ) .  
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F i g .  2 5 .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  M a c u l a  S e n s o r y  E p i t h e l i u m  b y  a C u t t i n g  
F o r c e .  ( a )  S y s t e m a t i c  D e p i c t i o n  of t h e  U t r i c u l u s  w i t h  t h e  M a c u l a  
a n d  t h e  O t o l i t h  Membrane w i t h  I n c l i n a t i o n s  o f  t h e  Head i n  a 
F r o n t a l  P l a n e ;  G - F o r c e  o f  G r a v i t y ;  T - C u t t i n g  F o r c e  ( T a n g e n t i a l  
C o n s t i t u e n t ) ;  P - P r e s s u r e  ( N o r m a l  C o n s t i t u e n t ) ;  ( b )  C o n n e c t i o n  o f  
C u t t i n g  F o r c e  ( S o l i d  L i n e )  a n d  P r e s s u r e  ( D o t t e d  L i n e )  w i t h  a n  A n g l e  
o f  D e f l e c t i o n  f r o m  t h e  V e r t i c a l  ( T r i n c k e r ,  1 9 6 2 ) .  

The e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  a n a l y s i s  o f  f u n c t i o n s  o f  v a r i o u s  
m a c u l a s ,  c o n d u c t e d  o n  s i n g l e  f i b e r  p r e p a r a t i o n s  o f  a n  i s o l a t e d  
l a b y r i n t h  o f  t h e  t h o r n y  s k a t e  ( R a j a  c l a v a t a )  ( L o w e n s t e i n ,  1 9 4 8 ,  1 9 5 0 ,  
1 9 5 6 ;  L o w e n s t e i n ,  R o b e r t s ,  1 9 4 8 ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 1 1 ,  showed t h a t  i n  t h e  
l a b y r i n t h  o f  t h e  s k a t e  a l l  t h r e e  o t o l i t h  o r g a n s  ( n a m e l y  t h e  
u t r i c u l u s ,  s a c c u l u s  a n d  l a g e n a )  t a k e  p a r t  i n  m a i n t a i n i n g  b a l a n c e .  

The s e n s o r y  e n d i n g s  i n  t h e  m a c u l a  a r e  u s u a l l y  c h a r a c t e r i z e d  
b y  a r e s t  d i s c h a r g e ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  w h i c h  i n c r e a s e s  or d e c r e a s e s  
w i t h  a c h a n g e  i n  h e a d  p o s i t i o n .  The f u n c t i o n a l  r a n g e s  o f  t h e  
u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s  g r e a t l y  o v e r l a p  s i n c e  b o t h  c o n t a i n  s e n s o r y  

T h e r e  a r e  two  m a i n  t y p e s  o f  e n d i n g s : s o m e  h a v e  a maximum o f  d i s c h a r g e  
a c t i v i t y  i n  t h e  " n o s e  upward"  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  ( t h e y  p r e d o m i n a t e  
i n  t h e  u t r i c u l u s ) ;  o t h e r s  i n  t h e  " n o s e  downward" p o s i t i o n  ( t h e y  
p r e d o m i n a t e  i n  t h e  s a c c u l u s ) .  B o t h  t y p e s  o f  f u n c t i o n a l  u n i t s  e m i t  
i m p u l s e s  a l s o  w i t h  a maximum f r e q u e n c y  w i t h  t h e  l a b y r i n t h  u p w a r d ,  
" h e a d  p o s i t i o n " ,  i . e . ,  t h e  s a m e  e n d i n g  r e a c t s  b o t h  t o  l a t e r a l  a n d  
t o  f o r w a r d - b a c k w a r d  i n c l i n a t i o n s .  Wi th  s l o w  r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  
h o r i z o n t a l  a x i s  ( t r a n s v e r s e  or l o n g i t u d i n a l )  a c o n s t a n t  c h a n g e  i n  
d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  w i t h  a c t i v i t y  maxima a n d  minima i n  d e f i n i t e  
c h a r a c t e r i s t i c  p o s i t i o n s  t a k e s  p l a c e .  When a p r e p a r a t i o n  i s  m a i n -  
t a i n e d  i n  a n  i n c l i n e d  p o s i t i o n ,  v e r y  weak a d a p t a t i o n  i s  o b s e r v e d  
s i n c e  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  r e m a i n s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  or l o w e r  
t h a n  t h e  s p o n t a n e o u s  f r e q u e n c y .  Wi th  r o t a t i o n  i n  t h e  o p p o s i t e  
d i r e c t i o n ,  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  i s  p r o d u c e d  e n t i r e l y  i n  r e v e r s e  
o r d e r .  T h u s  t h e  s p a t i a l  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  f o r  maxim,, 

e n d i n g s  r e a c t i n g  t o  l a t e r a l ,  f o r w a r d  a n d  b a c k w a r d  i n c l i n a t i o n s .  /74 
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and  minimum a c t i v i t y  d o e s  n o t  d e p e n d  u p o n  how t h e  p r e p a r a t i o n  w a s  
b r o u g h t  t o  t h e  p o s i t i o n .  The d e s c r i b e d  r e c e p t o r s  g i v e  p r e c i s e  i n -  
f o r m a t i o n  o n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  s p a c e  a t  a n  a b s o l u t e  l e v e l  
o f  a c t i v i t y .  The i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n c r e a s e s  v e r y  s t r o n g l y  
w i t h  d e f l e c t i o n  a t  s m a l l  a n g l e s ,  a n d  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  f u n c t i o n a l  
u n i t s  t h e  f r e q u e n c y  c h a n g e s  p r e s e n t  a c l e a r l y  p r o n o u n c e d  f u n c t i o n  
s i m i l a r  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e  o f  a c u t t i n g  f o r c e  ( F i g .  2 5 ) .  
A n a l o g o u s l y ,  e v e n  t h e  p o t e n t i a l  i n s i d e  t h e  l a y e r  o f  s e n s o r y  c e l l s  
c h a n g e s  ( T r i n c k e r ,  1 9 6 2 )  w h e r e b y  a s h i f t  o f  t h e  membrane i n  o n e  
d i r e c t i o n  l e a d s  t o  d e p o l a r i z a t i o n  o f  p o t e n t i a l ,  a n d  i n  t h e  o p p o s i t e  
d i r e c t i o n  t o  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  

T h e r e  a r e  a l s o  t e r m i n a l  o r g a n s ,  t h e  a c t i v i t y  maximum a n d  
minimum o f  w h i c h  a r e  d i a m e t r i c a l l y  o p p o s e d  w i t h  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s  
o f  r o t a t i o n .  They  r e a c t  t o  c h a n g e s  i n  h e a d  p o s i t i o n  b y  a d e c r e a s e  
( i n c r e a s e )  o f  a c t i v i t y ,  i r r e s p e c t i v e  o f  t h e  d i r e c t i o n  of  c h a n g e .  
A f t e r  c e s s a t i o n  o f  m o t i o n ,  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e s e  r e c e p t o r s  q u i c k l y  
r e t u r n s  t o  t h e  o r i g i n a l  l e v e l .  U n l i k e  t h e  s t a t i c  p o s i t i o n  r e c e p t o r s ,  
t h e  r e c e p t o r s  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  g i v e  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  d e f l e c t i o n  
f r o m  a d e f i n i t e  p o s i t i o n  i n  s p a c e ;  t h e y  r e a c t  t o  a c o n s t a n t  s p e e d  
o f  s p a t i a l  d e f l e c t i o n s  a n d  t h e y  a r e  c a l l e d  " o u t - o f - p o s i t i o n "  r e c e p t o r s .  

I f  w e  c o n s i d e r  t h a t  b e t w e e n  t h e  p r i n c i p l e  p o s i t i o n  r e c e p t o r s  
a n d  " o u t - o f - p o s i t i o n "  r e c e p t o r s  t h e r e  a r e  t r a n s i t i o n a l  t y p e s ,  a n d  
m o r e o v e r  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  r e c e p t o r s  r e m a i n s  p r a c t i -  
c a l l y  u n c h a n g e d  w i t h  a c h a n g e  i n  p o s i t i o n ,  t h e n  i t  b e c o m e s  a p p a r e n t  
t h a t  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s  a r e  f a r  f r o m  homogeneous  
s t r u c t u r e s .  The d i v e r s i t i e s  o f  r e c e p t o r s  w h i c h  r e a c t  d i f f e r e n t l y  
t o  i n c l i n a t i o n  e n a b l e s  a more p r e c i s e  r e f l e c t i o n  b y  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  m e c h a n i c a l  d i s p l a c e m e n t  or o f  t h e  o t o l i t h  w i t h  a 
s p a t i a l  c h a n g e  i n  h e a d  p o s i t i o n .  R e c e p t o r s  w i t h  c o n s t a n t  i m p u l s a -  
t i o n ,  w h i c h  r e m a i n s  e v e n  a f t e r  r e m o v a l  o f  t h e  o t o l i t h ,  p r o b a b l y  
h a v e  a t o n i c  f u n c t i o n ( L o w e n s t e i n ,  1 9 5 6 a ) .  

R e c e p t o r s  i n  t h e  l a g e n a  a r e  a l s o  p o s i t i o n a l  a n d  r e a c t  s i m u l -  
t a n e o u s l y  t o  l a t e r a l  a n d  f o r w a r d - b a c k w a r d  i n c l i n a t i o n s ,  b u t  a r e  
e s s e n t i a l l y  d i f f e r e n t  i n  t h e i r  r e a c t i o n s  f r o m  r e c e p t o r s  o f  t h e  
u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s .  A s  a r u l e  t h e y  h a v e  a s h a r p  maximum o f  
a c t i v i t y  n e a r  t h e  n o r m a l  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d ,  a n d  t h e r e f o r e  a r e  
c a l l e d  " i n t o - l e v e l "  r e c e p t o r s .  

A l l  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  r e a c t e d  t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  i n  t h e  
p l a n e  o f  t h e  m a c u l a .  

Coppe a n d  Ledoux (1951), e x p e r i m e n t i n g  o n  a p r e p a r a t i o n  o f  a n  
i s o l a t e d  l a b y r i n t h  o f  a f r o g ,  r e g i s t e r e d  s p o n t a n e o u s  a s y m p t o t i c  
d i s c h a r g e s  i n  t h e  u t r i c u l a r  n e r v e  w i t h  a n y  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  
i n  s p a c e .  The i n c l i n a t i o n  o f  t h e  p r e p a r a t i o n  a r o u n d  a n y  h o r i z o n t a l  
a x i s  i n  o n e  d i r e c t i o n  c a u s e d  a n  i n c r e a s e  in a c t i v i t y  g r e a t e r  t h a n  
w i t h  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  o f  i n c l i n a t i o L 1 .  I n h i b i t i o n s  of a c t i v i t y  
were n e v e r  o b s e r v e d .  An i n c r e a s e  i n  t h e  a c t i v i t y  w a s  e s p e c i a l l y  
i n t e n s e  d u r i n g  m o t i o n  a n d  somewhat  w e a k e r  when t h e  p r e p a r a t i o n  
w a s  m a i n t a i n e d  i n  a n  i n c l i n e d  p o s i t i o n .  
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I s  n o t  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  a l l  3 o t o l i t h  o r g a n s  o f  t h e  s k a t e  
e x c l u d e d  f r o m  p e r c e p t i o n  o f  g r a v i t a t i o n a l  s t i m u l i  b y  r e a s o n  o f  
t h e  f u n c t i o n  o f  t h e s e  s t r u c t u r e s  as  v i b r a t i o n  r e c e p t o r s ?  

L o w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s  ( 1 9 4 8 ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 1 )  r e g i s t e r e d  v i b r a t i o n a l  
r e s p o n s e s  i n  t h e  f o r m  o f  i m p u l s e  d i s c h a r g e s  f r o m  n e r v e  r a m u l i ,  
p r o c e e d i n g  f r o m  a p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s ,  m a c u l a  n e g l e c t a  
a n d  l a c i n i a  u t r i c u l u s  o f  a n  i s o l a t e d  l a b y r i n t h  o f  t h e  s k a t e  ( R a j a  
c l a v a t a ) .  E x p e r i m e n t s  showed t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  o n l y  v i b r a t i o n a l  
s t i m u l i ,  c o n d u c t e d  t o  t h e  p r e p a r a t i o n  t h r o u g h  t h e  h a r d  b a s e  o n  
w h i c h  i t  was l o c a t e d .  V i b r a t i o n s  o f  t h e  a i r  d i d  n o t  e l i c i t  r e a c t i o n s .  

N e r v e  f i b e r s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  m a c u l a  l a g e n a  d i d  n o t  r e a c t  
t o  v i b r a t i o n s .  Even  p u r e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e s  w e r e  a b s e n t ,  a l t h o u g h  
t h e y  w e r e  r e g i s t e r e d  f r o m  a l l  o r g a n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
( c f .  C h a p t e r  I ) .  

G r a v i t a t i o n a l  r e s p o n s e s  r e g i s t e r e d  f r o m  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s  
w e r e  b a s i c a l l y  l i m i t e d  t o  t h e  r e a r  t h i r d  o f  t h e  m a c u l a ,  w h e r e b y  
r e s p o n s e s  o f  t h e  f i b e r s  i n n e r v a t i n g  t h e  m o s t  d i s t a n t  p o r t i o n  were 
p u r e l y  g r a v i t a t i o n a l  a n d  d i f f e r e d  b y  t h e  a b s e n c e  o f  m i c r o p h o n e  
r e s p o n s e .  A c c o r d i n g  t o  t h e  amount  o f  a d v a n c e  t o w a r d  t h e  f r o n t  
p o r t i o n ,  t h e r e  a p p e a r  a l l  t h e  more  p r o n o u n c e d  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e s  
w h i c h  a r e  s u p e r i m p o s e d  o n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  r e s p o n s e .  F i n a l l y ,  i n  
2 / 3  o f  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a ,  p u r e l y  v i b r a t i o n a l  r e s p o n s e s  
a.re r e g i s t e r e d ,  w h i c h  were  n o t  i n f l u e n c e d @  t h e  s p a t i a l  p o s i t i o n  
o f  t h e  p r e p a r a t i o n .  The t r a n s i t i o n  f r o m  o n e  t y p e  o f  r e s p o n s e  t o  
t h e  o t h e r  d o e s  n o t  h a v e  a c l e a r  p a r a l l e l  i n  t h e  s t r u c t u r a l  c h a r a c -  
t e r i s t i c s  o f  t h e  m a c u l a  a n d  t h e  o t o l i t h  c o v e r i n g  i t ,  d e s p i t e  t h e  
f a c t  t h a t  t h e  r e a r  p o r t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  i s  more  f i r m l y  c o n n e c t e d  
t o  t h e  w a l l  o f  t h e  s a c c u l u s  t h a n  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n .  I t  i s  
s i g n i f i c a n t  t h a t  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  o n e  m a c u l a ,  c o v e r e d  b y  a 
m a s s i v e  u n f r a g m e n t e d  o t o l i t h ,  t h e r e  a r e  r e c e p t o r  m e c h a n i s m s  f o r  t h e  
d e t e c t i o n  o f  c h a n g e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  g r a v i t a t i o n a l  f o r c e  a n d  
f o r  t h e  d e f i n i t i o n  o f  p h a s e  s h i f t s  i n t r o d u c e d  b y  o s c i l l a t i o n s .  

W h i l e  i n  t h e  s a c c u l u s ,  t h e  m a c u l a  i s  c o m p l e t e l y  c o v e r e d  b y  /76 
t h e  o t o l i t h ,  t h i s  i s  n o t  o b s e r v e d  i n  t h e  u t r i c u l u s .  Here o n l y  
t h e  c e n t r a l  p o r t i o n ,  i n n e r v a t e d  by t h e  m a i n  b r a n c h  o f  t h e  u t r i c u l a r  
n e r v e ,  i s  c o v e r e d  b y  t h e  o t o l i t h .  The same t o n g u e - s h a p e d  e x t e n s i o n  
o f  t h e  m a c u l a  o n  t h e  r o o f  of t h e  u t r i c u l u s  p r o c e s s  d o e s  n o t  p o s s e s s  
a n y  c o v e r i n g  s t r u c t u r e .  T h i s  u n s u p p o r t e d  p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l u s  
i s  c a l l e d  t h e  l a c i n i a  a n d  i s  i n n e r v a t e d  b y  a s e p a r a t e  n e r v e  b r a n c h .  
T h e  s t r u c t u a l  d i v i s i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  i n t o  s u p p o r t e d  a n d  
u n s u p p o r t e d  p o r t i o n s  h a s  a f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e .  W i t h  t h e  
r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  f r o m  t h e  m a i n  b r a n c h  o f  t h e  
u t r i c u l a r  n e r v e  o n l y  g r a v i t a t i o n a l  r e s p o n s e s  a r e  s e e n ,  a n d  a s  a 
r u l e  m i c r o p h o n e  e f f e c t s  a r e  a b s e n t .  R a m u l i  o f  t h e  n e r v e  i n n e r v a t i n g  
t h e  l a c i n i a  d o  n o t  d e t e c t  r e s p o n s e s  t o  p o s i t i o n a l  c h a n g e s  b u t  a r e  
s e n s i t i v e  t o  v i b r a t i o n a l  s t i m u l a t i o n .  

B e s i d e s  t h e  r e c e p t o r s  i n  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s  a n d  t h e  l a c i n i a  
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u t r i c u l u s ,  i t  w a s  f o u n d  t h a t  t h e  m a c u l a  n e g l e c t a  ( s o m e t i m e s  c a l l e d  
t h e  c r i s t a  f o r t a ) ,  n o t  h a v i n g  a n  o t o l i t h  c o v e r i n g  b u t  r a t h e r  
s e n s o r y  h a i r s  s u r r o u n d e d  b y  a g e l a t i n o u s  s e c r e t i o n ,  i s  e x t r e m e l y  
s e n s i t i v e  t o  v i b r a t i o n s  a n d  d o e s  n o t  r e a c t  t o  i n c l i n a t i o n s  a n d  
r o t a t i o n .  V i b r a t i o n a l  r e s p o n s e s  o f  t h e  m a c u l a  n e g l e c t a  d i f f e r  f r o m  
r e s p o n s e s  o f  t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s  b y  a n  e x t r e m e l y  low 
t h r e s h o l d .  The f a l l i n g  o f  a p i n  f r o m  a h e i g h t  e q u a l  t o  t h a t  o f  a 
man t o  a s t o n e  f l o o r  e l i c i t s  a v e r y  c l e a r  r e a c t i o n .  

The g r e a t e r  p o r t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  n e r v e  e n d i n g s  i n d i c a t e s  
a c t i v i t y  a t  r e s t  i n  t h e  a b s e n c e  o f  v i b r a t i o n a l  s t i m u l a t i o n ,  b u t  
t h e r e  a r e  a s i g n i f i c a n t  number  o f  s i l e n t  s e n s o r y  u n i t s .  They  a r e  
i n c l u d e d  i n  r e s p o n s e  w i t h  g r o w t h  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  o s c i l l a t i o n  
a n d  i n d i c a t e  a s i g n i f i c a n t  r a n g e  o f  t h r e s h o l d s .  

I n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  L o w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s ,  v i b r a t i o n a l  
r e s p o n s e s  t o  f r e q u e n c i e s  a b o v e  1 2 0  Hz w e r e  r a r e l y  r e g i s t e r e d ,  
a l t h o u g h  t h e  v e s t i b u l a r  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  w a s  o b s e r v e d  u p  t o  a 
f r e q u e n c y  o f  750 Hz. 

Wi th  a low i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n -  
t a n e o u s  d i s c h a r g e  d e c r e a s e d ,  Wi th  a n  i n c r e a s e  i n  i n t e n s i t y ,  e n d -  
i n g s  w h i c h  were  s i l e n t  e a r l i e r  a r e  i n v o l v e d  i n  t h e  r e a c t i o n  a n d  
a s i g n i f i c a n t  s y n c h m n i z a t i o n  o f  t h e  f r e q u e n c y  o f  r e s p o n s e  w i t h  t h e  
f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s  t a k e s  p l a c e .  T h i s  s y n c h r o n i z a t i o n  is 
v e r y  s i m i l a r  t o  t h a t  d e s c r i b e d  f o r  t h e  c o c h l e a  o f  mammals,  w h e r e  
i t  o c c u r s  a t  t h e  l o w e r  l i m i t  o f  t h e  a c o u s t i c  s p e c t r u m .  

The a u t h o r s  n o t e d  phenomena  o f  a d a p t a t i o n  t o  c o n s t a n t  v i b r a -  
t o r y  s t i m u l a t i o n  a n d  a p e r i o d  o f  s i l e n c e  a f t e r  t h e  c e s s a t i o n  o f  
p r o l o n g e d  s t i m u l a t i o n .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  a t  f i r s t  A s h c r o f t  a n d  H a l l p i k e ,  
who r e g i s t e r e d  a c t i o n  p o t e n t i a l s  f r o m  t h e  s a c c u l a r  n e r v e  o f  a 
f r o g ,  f o u n d  t h a t  r o t a t i o n  a n d  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  h e a d  d i d  n o t  
p r o d u c e  a n y  e x c i t a t i o n  a n d  t h a t  t h i s  o r g a n  r e a c t s  t o  v i b r a t i o n  u p  
t o  a f r e q u e n c y  o f  512 Hz w i t h  i m p u l s e  s y n c h r o n i z a t i o n .  

R o s s  ( 1 9 3 5 ,  1 9 3 6 )  a l s o  r e g i s t e r e d  v i b r a t i o n a l  r e s p o n s e s  i n  /77 
t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  o f  a f r o g ,  
b u t  h e  d i d  n o t  p r e c i s e l y  d e f i n e  t h e  o r g a n s  f r o m  w h i c h  t h e  r e s p o n s e s  
a r o s e .  

V i b r a t i o n a l  r e s p o n s e s  i n  u t r i c u l a r  n e r v e  o f  a f r o g  w e r e  
o b s e r v e d  b y  Coppe  a n d  L e d o u x  ( 1 9 5 1 ) .  Low f r e q u e n c y  t u n i n g  F o r k  
v i b r a t i o n s  e l i c i t e d  a n  i n c r e a s e  i n  a s y n c h r o n i c  a c t i v i t y  i n  t h e  
n e r v e  a t  m e d i a n  f r e q u e n c i e s  ( 5 0 0  H z )  a n d  s y n c h r o n i c  d i s c h a r g e s  o f  
a c t i o n  p o t e n t i a l s  a t  t h e  s a m e  f r e q u e n c y  were o b s e r v e d .  The a u t h o r s  
r e g i s t e r e d  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e s  s i m i l a r  t o  t h e  m i c r o p h o n e  r e s p o n s e  
o f  t h e  s a c c u l u s  b y  c o n d u c t i n g  an  e l e c t r o d e  a l o n g  t h e  n e r v e  t o  t h e  
u t r i c u l u s  . 
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The d e s c r i b e d  e x p e r i m e n t s  c l e a r l y  showed t h a t  t h e  o t o l i t h  
o r g a n s  p o t e n t i a l l y  p o s s e s s  a d o u b l e  f u n c t i o n .  T h e y  c a n  s e r v e  a s  
p u r e l y  g r a v i t a t i o n a l  r e c e p t o r s  w i t h  t h e  f u n c t i o n  o f  c o n n e c t i n g  
r e c e p t o r s  o f  a n y  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  ( i n c l u d i n g  c e n t r i f u g a l ) ,  o r  
as  v i b r a t i o n  r e c e p t o r s ,  or s i m u l t a n e o u s l y  f u l f i l l  b o t h  f u n c t i o n s  
( t h e  s a c c u l u s  o f  t h e  t h o r n  s k a t e ) .  The f u n c t i o n  o f  a g i v e n  o t o l i t h  
o r g a n  i s  d e f i n e d  e n t i r e l y  b y  i t s  s t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s ,  b y  
i t s  d e g r e e  o f  s u p p o r t ,  a n d  b y  i t s  c o n n e c t i o n s  w i t h  a u x i l l a r y  
s t r u c t u r e s .  I n  t h e  l a b y r i n t h  o f  e l a s m o b r a n c h  f i s h  a l l  t h e  p o t e n t i a l  
p o s s i b i l i t i e s  e x i s t  s i m u l t a n e o u s l y .  

Cohen e t  a l .  ( 1 9 5 3 ;  1 9 5 5 ,  1 9 5 8 ,  1 9 6 0 ) ,  r e g i s t e r i n g  a c t i v i t y  
o f  p r i m a r y  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  i n  a n  i s o l a t e d  p r e p a r a t i o n  o f  t h e  
s t a t o c y s t  o f  t h e  l o b s t e r  Homarus a m e r i c a n u s ,  d i s c o v e r e d  a s u r p r i s i n g  
f u n c t i o n a l  s i m i l a r i t y  b e t w e e n  t h e  s t a t o c y s t s  o f  i n v e r t e b r a t e s  a n d  
t h e  n o n a u d i t o r y  l a b y r i n t h  o f  v e r t e b r a t e  a n i m a l s .  

The m a j o r i t y  o f  r e c e p t o r s  o f  t h e  s t a t o c y s t s  i n  a l o b s t e r  show 
a c t i v i t y  i n  a s t a t e  o f  r e s t .  I n  t h e  s t a t o c y s t  o f  t h e  l o b s t e r ,  as  
I n  t h e  u t r i c u l u s  o f  t h e  s k a t e ,  t h e r e  a r e  p o s i t i o n  r e c e p t o r s .  
U n l i k e  t h e  l a b y r i n t h  p o s i t i o n  r e c e p t o r s ,  r e a c t i n g  s i m u l t a n e o u s l y  
t o  i n c l i n a t i o n s  r e l a t i v e  t o  t h e  l o n g i t u d i n a l  a n d  t r a n s v e r s e  a x i s ,  
t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  s t a t o c y s t s  r e a c t  o n l y  t o  i n c l i n a t i o n s  a r o u n d  
t h e  t r a n s v e r s e  a x i s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  i n  t h e  s t a t o c y s t  t h e r e  a r e  
p o s i t i o n  r e c e p t o r s  w h i c h  r e a c t  t o  a b s o l u t e  p o s i t i o n  of  t h e  h e a d  
w i t h  i n c l i n a t i o n  a r o u n d  t h e  l o n g i t u d i n a l  (or t r a n s v e r s e )  a x i s ,  a n d  
a t  t h e  same t i m e  m a n i f e s t  a c l e a r l y  p r o n o u n c e d  s e n s i t i v i t y  t o  t h e  
d i r e c t i o n  o f  m o t i o n .  I n  t h i s  t y p e  o f  r e c e p t o r  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  p o s i t i o n  r e c e p t o r s  a n d  o u t - o f - p o s i t i o n  r e c e p t o r s  a r e  c o m b i n e d  
(or r e c e p t o r s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ) .  They  s i g n a l e d  b o t h  t h e  
d i r e c t i o n  o f  m o t i o n  a n d  t h e  a b s o l u t e  p o s i t i o n ,  r e a c h e d  a f t e r  c e s s a -  
t i o n  o f  m o t i o n .  I n  t h e  s t a t o c y s t  t h e r e  a r e  a l s o  a c c e l e r a t i o n  
r e c e p t o r s  w h i c h  r e a c t  o n l y  t o  a c c e l e r a t e d  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t s  
a r o u n d  e i t h e r  s p a t i a l  a x i s  a n d  d o  n o t  r e a c t  t o  a b s o l u t e  p o s i t i o n .  

A l t h o u g h  i n  i n v e r t e b r a t e  a n i m a l s  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  
w e a k l y  s e n s i t i v e  t o  h o r i z o n t a l  r o t a t i o n  a n d  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l s  
r e a c t  o n l y  t o  a c c e l e r a t e d  m o t i o n s  i n  t h e i r  own p l a n e  ( L o w e n s t e i n ,  
S a n d ,  1 9 4 0 ) ,  t h e  a c c e l e r a t i o n  r e c e p t o r s  o f  t h e  s t a t o c y s t s  a r e  
e q u a l l y  s e n s i t i v e  t o  a n g u l a r  d i s p l a c e m e n t  a r o u n d  a n y  o f  t h e  t h r e e  
m a i n  s p a t i o n  a x i s .  C o n s e q u e n t l y  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s  g i v e  more p r e c i s e  i n f o r m a t i o n  on t h e  p l a n e  o f  a n g u l a r  
d i s p l a c e m e n t  t h a n  t h e  a n a l o g o u s  r e c e p t o r s  o f  a s t a t o c y s t .  I n  t h e  
s t a t o c y s t  o f  t h e  l o b s t e r  t h e r e  a r e  p u r e  v i b r a t i o n  r e c e p t o r s  a n d  
a l s o  t r a n s i t i o n  f o r m s  b e t w e e n  t h e  a b o v e  e n u m e r a t e d  t y p e s  o f  
r e c e p t o r s .  A l t h o u g h  a r t h r o p o d s  h a v e  a s m a l l e r  number o f  n e u r o n s  
t h a n  v e r t e b r a t e  a n i m a l s ,  t h i s  i n s u f f i c i e n c y  i s  c o m p e n s a t e d  a t  l e a s t  
p a r t i a l l y  b y  t h e  g r e a t e r  number  o f  t a s k s  p e r f o r m e d  by a s i n g l e  
n e u r o n .  

They  a r e  a n a l o g o u s  t o  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  /78 

T h u s  i n  t h e  s k a t e  a n d  t h e  l o b s t e r ,  a n i m a l s  s u f f i c i e n t l y  f a r  
a p a r t  o n  t h e  e v o l u t i o n a r y  l a d d e r ,  i n f o r m a t i o n  on p o s i t i o n  i n  t h e  
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f i e l d  o f  g r a v i t a t i o n a l  f o r c e ,  v e l o c i t y  a n d  d i r e c t i o n  o f  a n g u l a r  
d i s p l a c e m e n t s  e n t e r  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  i n  p r i n c i p a l l y  t h e  
same l a n g u a g e ;  i . e . ,  f r o m  t h e  p o i n t  o f  view o f  t h e  p e r i p h e r a l  c o d i n g  
o f  c h a n g e s  i n  t h e  s u r r o u n d i n g s ,  t h e  f u n c t i o n a l  e v o l u t i o n  i s  i n s i g -  
n i f i c a n t .  The g r e a t e r  p r e c i s i o n  w i t h  w h i c h  t h e  h i g h e r  a n i m a l s  
i n t e g r a t e  e n v i r o n m e n t a l  c h a n g e s  i s  p r o b a b l y  c o n n e c t e d  c h i e f l y  w i t h  
t h e  c o m p l e x i t y  o f  t h e  c e n t r a l  i n t e g r a t i o n  o f  e f f e r e n t  i m p u l s a t i o n .  

Much l e s s  d e f i n i t e  r e s u l t s  were  o b t a i n e d  o n  m a m m a l s .  Thus  
Wing (19631, r e g i s t e r i n g  n e u r o n  a c t i v i t y  o f  t h e  c e l l s  of s c a r p a ’ s  
g a n g l i o n  i n  a c a t  i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h ,  d i d  
n o t  d i s c o v e r  a n y  c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e  c e l l s .  
I n  t h e  s a m e  r e a c t i n g  c e l l s  o n l y  r e s p o n s e s  w h i c h  were d e l a y e d  i n  t i m e  
( u p  t o  4 0  s e c )  a n d  u n s y s t e m a t i c  w e r e  o b s e r v e d .  The  a u t h o r  e v e n  comes 
t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  i n  t h e  c a t  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  o f  t h e  u t r i c u -  
l u s  a n d  s a c c u l u s  a p p e a r  t o  b e  e i t h e r  r u d i m e n t a r y  or, i n  g e n e r a l ,  
d o  n o t  p a r t i c i p a t e  i n  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  
f i e l d .  S i m i l a r  r e s u l t s  may b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  e l e v a t i o n  o f  t h r e s h -  
o l d s  o f  t h e  n e u r o n s  due  t o  i n j u r i e s  c a u s e d  b y  t h e  o p e r a t i v e  a p p r o a c h  
t o  t h e  g a n g l i o n  a n d  by t h e  i m p o s i t i o n  o f  e l e c t r o d e s .  

S a s a k i  e t  a l .  ( 1 9 6 3 )  e x t r a c t e d  t h e  p e r f o r m a n c e  p o t e n t i a l s  f r o m  
t h e  u t r i c u l a r  n e r v e  o f  a r a b b i t  w i t h  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  h e a d  a n d  
w i t h  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s ,  a n d  f o u n d  t h a t  t h e  u t r i c u l u s  m a c u l a  
r e a c t s  t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  w h i c h  i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  p l a n e  
of t h e  m a c u l a ,  w h e r e b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  b y  p r e s s u r e  i s  
s e e m i n g l y  more e f f e c t i v e  t h a n  b y  r e t r a c t i o n .  Bu t  i t  i s  t r u e  t h a t  
a v e r y  s m a l l  number  o f  f i b e r s  w e r e  f o u n d  w h i c h  a l s o  r e a c t  t o  c u t -  
t i n g  f o r c e .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  a n  i n c o r r e c t  
s p a t i a l  s h a p e  o f  t h e  m a c u l a .  

U n d e r  c o n d i t i o n s  o f  w e i g h t l e s s n e s s ,  j u d g i n g  b y  t h e  a b o v e -  /79 
d e s c r i b e d  p r i n c i p a l s  o f  t h e  f u n c t i o n  o f  a n  i s o l a t e d  o t o l i t h  p r e p a -  
r a t i o n ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  n e r v e  a c t i v i t y  w o u l d  h a r d l y  
c h a n g e ,  i n s o f a r  a s  p r e s s u r e  on t h e  m a c u l a  i s  n o t  a n  e f f e c t i v e  
s t i m u l u s  f o r  r e c e p t o r  c e l l s .  I n  t r u t h ,  i f  t h e  o t o l i t h  membrane h a s  
a n  i n c o r r e c t  s h a p e  or a n  i n c l i n e d  p o s i t i o n  i n  t h e  c e l l  i n  r e l a t i o n  
t o  t h e  t e r r e s t r i a l  v e r t i c a l  ( s o  t h a t  a t  r e s t  t h e r e  i s  a c o n s t a n t  
t a n g e n t i a l  c o m p o n e n t  o f  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f o r c e  w h i c h  i s  b a l a n c e d  
by t h e  e l a s t i c  f o r c e s  o f  t h e  o t o l i t h  m e m b r a n e ) ,  t h e n  i n  a c o n d i t i o n  
o f  w e i g h t l e s s n e s s  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  e l a s t i c  f o r c e s  t h e  o t o l i t h  
membrane i s  somewhat  d i s p l a c e d ,  w h i c h  c a u s e s  a n  i n c r e a s e  i n  s p o n -  
t a n e o u s  a c t i v i t y  ( e x p e r i m e n t s  o f  C o p e e ,  L e d o u x ,  1951). 

On t h e  o t h e r  h a n d ,  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  p r e s s u r e  o n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  a n d  a d e c r e a s e  i n  t h e  “ f r i c t i o n ”  r e l a t e d  t o  t h i s  d u r i n g  
d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  o t o l i t h  membrane a l o n g  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  
a c u t t i n g  f o r c e  o f  a g i v e n  q u a n t i t y  i n  w e i g h t l e s s n e s s  w o u l d  p r o d u c e  
a l a r g e r  e f f e c t  ( i n c r e a s e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y )  t h a n  u n d e r  
t e r r e s t r i a l  c o n d i t i o n s .  
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The a c t i v i t y  o f  t h e  n e r v e  i n  w e i g h t l e s s n e s s  w o u l d  r e m a i n  
c o n s t a n t  w i t h  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  p r e p a T a t i o n ,  b u t  l i n e a r  a c c e l e r a -  
t i o n  a n d  r o t a t i o n  w o u l d  c h a n g e  t h e  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n .  A s  a 
r e s u l t ,  i n s o f a r  as t h e  t a n g e n t i a l  c o m p o n e n t  o f  a r e s u l t i n g  f o r c e  
v e c t o r  a c t i n g  u p o n  t h e  o t o l i t h  i s  a n  e f f e c t i v e  s t i m u l u s ,  t h e  n a t u r a l  
d i f f e r e n c e  b e t w e e n  r e s p o n s e  o n  e a r t h  a n d  u n d e r  t h e  c o n d i t i o n  o f  
w e i g h t l e s s n e s s  ( w i t h  a l l  o t h e r  c o n d i t i o n s  b e i n g  e q u a l )  w o u l d  b e  
d e f i n e d  b y  d i f f e r e n c e  i n  d i r e c t i o n  a n d  m a g n i t u d e  o f  a n  e q u a l l y  
a c t i n g  a n d  c o n s e q u e n t l y  t a n g e n t i a l  component  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  
w e i g h t  o f  t h e  o t o l i t h  membrane.  

F i o r i c a  e t  a l .  ( 1 9 6 2 1 ,  r e g i s t e r i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  s c a r p a  
g a n g l i o n  o f  a c a t  d u r i n g  a f r e e  f a l l  l a s t i n g  1 - 2  s e c ,  n o t e d  a n  
i n c r e a s e  i n  g e n e r a l  a c t i v i t y .  G u a l t i e r o t t i  a n d  G e r a t h e w o h l  ( 1 9 6 5 1 ,  
r e g i s t e r i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  u t r i c u l a r  
n e r v e  o f  a f r o g  ( d u r i n g  p a r a b o l i c  f l i g h t s  w h e r e  t h e  c o n d i t i o n  o f  
w e i g h t l e s s n e s s  l a s t e d  u p  t o  3 0  s e c )  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  c o n d i -  
t i o n  o f  w e i g h t l e s s n e s s ,  p r e c e d e d  by a p e r i o d  w i t h  a G - f o r c e  o f  3-4  
u n i t s ,  n o t e d  a s u d d e n  i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  i m -  
p u l s a t i o n .  A t  t h e  t i m e  o f  w e i g h t l e s s n e s s ,  t h e  r e s p o n s e  t o  t h e  
h o r i z o n t a l  a c c e l e r a t i o n  d i f f e r e d  b y  a n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  g r e a t e r  
t h a n  t h a t  w h i c h  w o u l d  b e  o b t a i n e d  i n  a f l i g h t  w i t h  a G - f o r c e  o f  
o n e  u n i t .  i t  i s  t r u e ,  t h a t  b l o c k i n g  o f  r e s p o n s e  w a s  o b s e r v e d  a f t e r  
1 0  s e c . ,  w h i c h  w a s  n o r m a l i z e d  a f t e r  r e t u r n i n g  t o  a f l i g h t  r e g i m e  
o f  1 u n i t .  The  a u t h o r s  a s c r i b e d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  b l o c k i n g  t o  i n -  
h i b i t i o n  m a i n t a i n e d  i n  t i m e ,  c a u s e d  b y  p r e l i m i n a r y  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  r e c e p t o r s  d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  h i g h  G - f o r c e ,  w h i c h  p r e c e d e d  t h e  
c o n d i t i o n  o f  w e i g h t l e s s n e s s .  The i n c r e a s e d  r e s p o n s e  t o  l i n e a r  
h o r i z o n t a l  a c c e l e r a t i o n ,  i n  t h e  o p i n i o n  o f  t h e  a u t h o r s ,  i s  p a r t i a l l y  
due  t o  t h i s  Kgh G - f o r c e .  Thus  p a r a b o l i c  f l i g h t  i n  a n  a i r p l a n e  d o e s  
n o t  g i v e  c o m p l e t e  a n d  p r e c i s e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  a c t i o n  o f  
w e i g h t l e s s n e s s  on t h e  o t o l i t h  a p p a r a t u s .  An e x p e r i m e n t  on a n  
i s o l a t e d  l a b y r i n t h ,  p l a c e d  u n d e r  c o n d i t i o n s  o f  a n  o r b i t a l  f l i g h t ,  
w o u l d  h e l p  c l a r i f y  t h i s  q u e s t i o n .  

The S e m i c i r c u l a r  C a n a l s  a n d  t h e  O t o l i t h  O r g a n s  

i n  f i r s t  a p p r o x i m a t i o n  t h e  f u n c t i o n a l  i n t e r - r e l a t i o n s h i p  b e -  /80 
t w e e n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  i s  b a s e d  o n  t h e  
f a c t  t h a t  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  r e a c t  o n l y  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a -  
t i o n ,  w h i l e  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  a r e  s e n s i t i v e  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  
t o  r o t a t i o n  a t  a c o n s t a n t  v e l o c i t y  a n d  t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n .  Bu t  
c o n s t a n t  v e l o c i t y  o f  r o t a t i o n  i s  r a r e l y  f o u n d  u n d e r  n a t u r a l  c o n d i -  
t i o n s  o f  a n i m a l  l i f e  a n d  t h e r e f o r e ,  p o s i t i v e l y ,  t h e  m a j o r i t y  o f  
a n g u l a r  m o t i o n s  a r e  r e l a t e d  t o  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s .  

T h e r e  i s  n o  b a s i s  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  r e a c t  
t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  on t h e  o r d e r  of m a g n i t u d e s  w h i c h  a n  a n i m a l  
u s u a l l y  e x p e r i e n c e s .  T h e r e f o r e  a l l  o f  a n  a n i m a l ' s  r e f l e c t o r  r e s p o n s e s  
t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  a r e  c o n t r o l l e d  b y  t h e  o t o l i t h  o r g a n s .  i n a s -  
much as u n d e r  t e r r e s t r i a l  c o n d i t i o n s  g r a v i t a t i o n a l  a n d  a l l  o t h e r  
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l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  a c t  s i m u l t a n e o u s l y ,  t h e  a n i m a l ' s  r e a c t i o n  w i l l  
b e  d e f i n e d  b y  t h e  v e c t o r a l  sum of f o r c e s  a c t i n g  u p o n  t h e  o t o l i t h .  
Thus  c e n t r i f u g a l  f o r c e ,  p r o b a b l y  b i o l o g i c a l l y  i m p o r t a n t  i n  b i r d  
f l i g h t ,  a d d e d  v e c t o r a l l y  t o  t h e  f o r c e  o f  g r a v i t a t i o n  w i l l  e l i c i t  a 
r e f l e c t o r  r e s p o n s e  o f  a s t a t i c  n a t u r e .  

P h y l o g e n e t i c a l l y  t h e  i n t e r a c t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
a n d  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  c o u l d  b e g i n  w i t h  t h e  c y c l o s t o m a t a ,  w h e r e  
i n  t h e  h a g f i s h  t h e r e  i s  o n l y  o n e  v e r t i c a l  c a n a l  w i t h  t w o  a m p u l l a s  
a n d  o n e  o t o l i t h  m a c u l a .  The i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  v e r y  m o b i l e  cu -  
p u l a  a n d  t h e  more i n e r t  o t o l i t h  t h u s  e v i d e n t l y  a p p e a r s  v e r y  i m p o r -  
t a n t ,  a l t h o u g h  p o t e n t i a l l y  t h e  o t o l i t h  o r g a n  c o u l d  r e g i s t e r  a n y  
m o t i o n s  a n d  s t a t i c  i n c l i n a t i o n s  ( L o w e n s t e i n ,  1 9 5 6 ) .  

The E f f e r e n t  System of t h e  V e s t i b u l a r  Nerve 

The  f i r s t  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  i n d i c a t i o n  o f  t h e  e x i s t e n c e  o f  
a n  e f f e r e n t  s y s t e m  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  c o u l d  b e  c o n s i d e r e d  t o  
b e  t h e  r e p o r t  o f  L e d o u x  ( 1 9 5 8 )  o n  t h e  f a c t  t h a t  w i t h  c a l o r i z a t i o n  
o f  a s e m i c i r c u l a r  c a n a l  o f  t h e  f r o g  a n d  t h e  n e r v e  o f  a s i m i l a r  
c o n t r a l a t e r a l  c a n a l ,  i n h i b i t i o n  o f  c o m m i s s u r e  a c t i v i t y  was o b s e r v e d .  

I n  1 9 6 3 ,  S c h m i d t  u n d e r t o o k  a s p e c i a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  
e f f e r e n t  s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  a f r o g .  H e  s e v e r e d  
t h e  r a m u l i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  t o  a l l  s e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  a r a m u l u s  t o  a n y  o n e  a m p u l l a  o f  
t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  a n d  showed t h a t  a c c e l e r a t e d  r o t a t i o n  i n  
t h e  p l a n e  o f  t h i s  c a n a l  o n  t h e  e x c i t o r y  s i d e  ( a n d  s o m e t i m e s  o n  
t h e  o p p o s i t e )  c a u s e d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  t h e  p r o x i -  
m a l  e n d s  of t h e  s e v e r e d  r a m u l i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  t o  
a l l  t h r e e  a m p u l l a s  t o  t h e  u t r i c u l u s ,  s a c c u l u s  a n d  l a g e n a .  C u t t i n g  /81 
t h e  r e m a i n i n g  s i n g l e  a m p u l l a  r a m u l u s  i n  h a l f ,  S c h m i d t  r e g i s t e r e d  
c o m m i s s u r e  a c t i v i t y  i n  t h e  p r o x i m a l  p o r t i o n  o f  t h e  s e v e r e d  r a m u l u s  
d u r i n g  r o t a t i o n .  C o m p l e t e  s e c t i o n  e l i m i n a t e d  a l l  a c t i v i t y  i n  a l l  
r a m u l i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  o f  b o t h  s i d e s .  I t  lis n a t u r a l  t h a t ,  
l e a v i n g  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  o n e  s i d e  i n t a c t ,  S c h m i d t  d i s c o v e r e d  
t h e  o c c u r r e n c e  o f  a c t i v i t y  i n  a l l  b r a n c h e s  of t h e  c o n t r a l a t e r a l  
l a b y r i n t h ,  s e p a r a t e d  f r o m  r e c e p t o r s ,  d u r i n g  r a p i d  r o t a t i o n  o f  t h e  
p r e p a r a t i o n  a r o u n d  a n y  s p a t i o n  a x i s .  S low r o t a t i o n  o f  t h e  p r e p a r a -  
t i o n  ( s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  o t o l i t h  o r g a n s )  d i d  n o t  
p r o d u c e  a n y  r e a c t i o n  i n  a n y  o n e  o f  t h e  r a m u l i  o f  t h e  s e v e r e d  
v e s t i b u l a r  n e r v e .  On t h i s  b a s i s  t h e  a u t h o r  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  
e f f e r e n t  s y s t e m  d o e s  n o t  r e a c t  t o  s t i m u l a t i o n  o f  r e c e p t o r s  o f  t h e  
o t o l i t h  o r g a n s .  S c h m i d t  c o n t r i b u t e d  t h e  v a l u a b l e  o b s e r v a t i o n  t h a t  
e x t r a l a b y r i n t h a l  s t i m u l a t i o n s  ( p r e s s i n g  o n  t h e  s t o m a c h  or t h e  e y e s )  
e l i c i t e d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  c o m m i s s u r e  a c t i v i t y  i n  a n y  r a m u l u s ,  
b u t  s o u n d  s t i m u l i  d o  n o t .  

T h u s  S c h m i d t ' s  i n v e s t i g a t i o n s  showed t h a t  t h e  r e c e p t o r s  o f  
e a c h  a m p u l l a  a r e  c o n n e c t e d  b y  e f f e r e n t  c o n n e c t i o n s  t o  a l l  s e c t i o n s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o n  b o t h  s i d e s ,  a n d  m o r e o v e r  t h e r e  i s  
a f e e d b a c k  l o o p  f r o m  a g i v e n  a m p u l l a  t o  i t s e l f .  
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G l e i s n e r  a n d  H e n r i k s s o n  ( 1 9 6 4 1 ,  a l s o  i n  e x p e r i m e n t s  o n  f r o g s ,  
e s t a b l i s h e d  t h a t  t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n s  for s t i m u l a t i o n  of t h e  
e f f e r e n t  s y s t e m  ( 6 0 / s e c 2 )  were  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h -  
o l d  a c c e l e r a t i o n s  f o r  t h e  a f f e r e n t  s y s t e m  ( O . S O / s e c * ) .  T h e  l a t e n c y  
o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  w a s  n o t  m o r e  t h a n  200  msec a n d  w i t h  s m a l l  
a c c e l e r a t i o n s  w a s  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r ,  e v e n  r e a c h i n g  s e v e r a l  
s e c o n d s ,  s i n c e  t h e  l a t e n t  p e r i o d  i n  t h e  a f f e r e n t  s y s t e m  w a s  a b s e n t  
( a  l i m i t  o f  p r e c i s i o n  of m e a s u r e m e n t s  o f  t h e  a u t h o r s  was 1 0 0  m / s e c ) .  
The  e f f e r e n t  r e s p o n s e  w a s  c h a r a c t e r i z e d  b y  g r e a t  v a r i a b i l i t y  o f  
t h r e s h o l d s  a n d  a l s o  o f  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c i e s ,  s o  t h a t  t h e  c l e a r  
c o n n e c t i o n  b e t w e e n  s t i m u l u s  ( a c c e l e r a t i o n  i n c r e a s e d  i n  t i m e )  a n d  
r e s p o n s e  ( f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n )  e s t a b l i s h e d  b y  Groen  e t  2.1. ( 1 9 5 2 )  
a n d  e x a m i n e d  b y  u s  a b o v e  p r o b a b l y  w a s  n o t  s u f f i c i e n t  for a c t i v i t y  
i n  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m .  The  a u t h o r s  a l s o  n o t e d  t h a t  e t h e r  h a d  a 
b l o c k i n g  e f f e c t  o n  e f f e r e n t  a c t i v i t y .  B e r t r a n d  a n d  Veenhoof  ( 1 9 6 4 )  
showed o n  r a b b i t s  t h a t  i m p u l s e s  i n  t h e  p r o x i m a l  s e c t i o n  o f  a s e v e r e d  
v e s t i b u l a r  n e r v e  a r i s e  w i t h  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  r e c e p t o r s  
o n  r o c k e r s .  P r o b a b l y  e f f e r e n c e  o f  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  a l s o  h a v e  h i g h  
t h r e s h o l d s ,  a n d  p r e c i s e l y  f o r  t h a t  r e a s o n  S c h m i d t  ( 1 9 6 3 )  d i d  n o t  
d i s c o v e r  a n y  r e a c t i o n s  of  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  t o  s l o w  i n c l i n a t i o n s .  

S a l a  ( 1 9 6 3 ,  1 9 6 5 )  p e r f o r m e d  e x p e r i m e n t s  on c a t s  i n  t h e  a i m  o f  
d e m o n s t r a t i n g  t h e  c h a n g e s  t o  a f f e r e n t  v e s t i b u l a r  a c t i v i t y  e l i c i t e d  
b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m .  A f f e r e n t  a c t i v i t y  
was r e g i s t e r e d  b o t h  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  ( f i r s t  s e r i e s  o f  e x p e r -  
i m e n t s )  a n d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s  ( s e c o n d  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s ) .  
Thus  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  e f f e r e n t  n e r v e  s y s t e m  on a c t i o n  p o t e n t i a l s  /82 
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a n d  o n  t h e  c o n d i t i o n  o f  e x c i t a b i l i t y  o f  
t h e  same v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s  w a s  i n v e s t i g a t e d .  I n  t h e  f i r s t  s e r i e s  
o f  e x p e r i m e n t s ,  t h e  a u t h o r  i n v e s t i g a t e d  c h a n g e s  i n  i m p u l s e  a c t i v i t y  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w i t h  s t i m u l a t i o n  b y  r e c t a n g u l a r  e l e c t r i c a l  
s t i m u l i  o f  t h e  r e g i o n  o f  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( d u r a t i o n  
o f  s t i m u l u s  0 . 1  t o  1 m s e c ,  amount  0 . 5  - 4 G) .  The  r e s u l t s  o f  t h i s  
s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  showed t h a t  o n l y  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
r e g i o n  o f  D e i t e r ' s  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e u s  c a u s e d  a c h a n g e  i n  a f f e r e n t  
a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  A s i n g l e  s t i m u l a t i o n  a l w a y s  c a u s e d  
t h e  a p p e a r a n c e  o f  a f f e r e n t  a c t i v i t y  a n d  t e t a n i c  s t i m u l a t i o n ,  e x e r t -  
i n g  a n  i n h i b i t o r y  a c t i o n  on t h e  s p o n t a n e o u s  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a n d  o n  a n  i n c r e a s e d  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
c a u s e d  b y  g a l v a n i c  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  The a u t h o r  a s s u m e s  
t h a t  c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s  
a r e  e x p l a i n e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  a n d  
c o n s i d e r s  t h r e e  b a s i c  o b j e c t i o n s  t o  s u c h  a n  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  
o b t a i n e d  r e s u l t s .  I n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  i m p u l s e s  
r e g i s t e r e d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a r e  o n l y  a n t i d r o m i c  d i s c h a r g e s ,  
c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  d u e  t o  s t i m u l a t i o n  i n  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  T h i s  i s  e x c l u d e d  
d u e  t o  t h e  e x t e n d e d  l a t e n t  p e r i o d  ( 2 0 - 3 0  m s e c )  b e t w e e n  s t i m u l a t i o n  
a n d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  i n  t h e  n e r v e .  M o r e o v e r  t h e  
o r i g i n a l  v e s t i b u l a r  f i b e r s  d o  n o t  i n t e r s e c t  t h e  m i d d l e  l i n e  ( W a l b e r g  
e t  a l . ,  1 9 5 8 ;  S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 )  t h e r e b y  a l s o  e x c l u d i n g  t h e  
p o s s i b i l i t y  t h a t  i m p u l s e s  c o n d u c t e d  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  were  
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p r o d u c e d  b y  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o f  t h e  s e c o n d  o r d e r ,  : . e . ,  t h e  
o b s e r v e d  phenomenon i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  i n t e r n u c l e i c  e f f e c t .  

I n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  c h a n g e s  i n  b i o e l e c t r i c  a c t i v i t y  c a n  b e  
c a u s e d  n o t  b y  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m ,  b u t  b y  
d i f f u s e  p r o p a g a t i o n  o f  a n  e l e c t r i c a l  s t i m u l u s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  
r e c e p t o r s  t h r o u g h  t h e  t i s s u e  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e .  Such  a 
p o s s i b i l i t y  i s  a l s o  e x c l u d e d  d u e  t o  t h e  p r o l o n g e d  l a t e n c y  o f  t h e  
r e s p o n s e ,  t h e  m o d e r a t e  i n t e n s i t y  o f  s t i m u l i ,  t h e  s m a l l  s i z e  o f  t h e  
s t i m u l a t e d  r e g i o n ,  a n d  a l s o  t h e  f a c t s  t h a t  t h e  e f f e c t  d i s a p p e a r s  
a f t e r  s h a l l o w  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  a l o n g  t h e  m i d d l e  l i n e  a n d  
t h a t  o n l y  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  s p e c i f i c  p l a c e s  o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  
b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  p r o d u c e s  t h e  d e s c r i b e d  c h a n g e s .  

I n  t h e  t h i r d  p l a c e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  p o s s i b l y  w a s  c o n d u c t e d  
n o t  o n l y  f r o m  t h e  a x o n ,  b u t  a l s o  f r o m  t h e  c e l l u l a r  b o d i e s  s c a t t e r e d  
a l o n g  t h e  o r i g i n a l  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  I n  t h i s  c a s e  
t h e  o b s e r v e d  phenomena  c o u l d  b e  d u e  t o  i n t e r n e u r o n  i n f l u e n c e s  on 
t h e  v e s t i b u l a r  f i b e r s  o f  t h e  s e c o n d  o r d e r .  B u t ,  i n  t h e  o p i n i o n  
o f  t h e  a u t h o r ,  e v e n  t h i s  i s  i m p o s s i b l e  s i n c e  c e l l u l a r  b o d i e s  d i s -  
t r i b u t e d  a l o n g  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  f u n c t i o n a l l y  b e l o n g  t o  g .  s c a r p a ,  
: . e . ,  t h e y  a p p e a r  as p r i m a r y  a f f e r e n t s  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

T h u s ,  t h e  o b s e r v e d  phenomenon c a n  b e  e x p l a i n e d  i f  we a s s u m e  /83 
t h a t  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  c a u s e s  
a c t i v a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m ,  d i r e c t  or i n d i r e c t ,  t h r o u g h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  s t r u c t u r e ,  a n a t o m i c a l l y  c l o s e l y  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  sysr tem.  

I n  t h e  s e c o n d  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  w i t h  c a l o r i c  s t i m u l a t i o n  
by w a t e r  t h r o u g h  a n  e a r  h o l d e r  (warm w a t e r  5 0 °  a n d  c o l d  w a t e r  5O; 
30 c m 3 ,  i r r i g a t i o n  f o r  3 0  s e c )  a c h a n g e  i n  c o n s t a n t  p o t e n t i a l  was 
d i s c o v e r e d  b o t h  on t h e  s t i m u l a t e d  s i d e  ( w h i c h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  
l a b y r i n t h  w a s  u n h a r m e d )  a n d  o n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s i d e .  Wi th  s t i m -  
u l a t i o n  b y  w a r m  w a t e r  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h ,  d e p o l a r i z a t i o n  
a r o s e ;  w i t h  s t i m u l a t i o n  b y  means  o f  c o l d  w a t e r ,  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  
Maximum c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l  t o t a l l e d  300  p V .  

E l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  ( i p s i -  
l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  r e g i o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e i  a n d  a t  t h e  
l e v e l  o f  t h e  s u t u r e  o f  t h e  r h o m b o i d  f o s s a , )  c a u s e d  a n  i n c r e a s e  i n  
t h e  r e s t  p o t e n t i a l ;  i . e . ,  h y p e r p o l a r i z a t i o n .  The l a t e n c y  o f  t h e  
e f f e c t  e q u a l l e d  9 - 1 2  m s e c .  Such  a l a t e n c y  e x c l u d e s  t h e  p o s s i b i l i t y  
o f  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  o f  t h e  n e r v e s .  The maximum e f f e c t  d e v e l o p e d  
i n  50-100 msec a n d  f l u c t u a t e d  w i t h i n  t h e  l i m i t s  o f  1 0 0 - 2 0 0  p V .  The 
amount  o f  c h a n g e  d e p e n d e d  o n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  s t i m u l a t i o n .  A f t e r  
c e s s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n ,  t h e  c o n s t a n t  p o t e n t i a l  r e t u r n e d  t o  t h e  
o r i g i n a l  l e v e l  i n  7 5 - 9 0  m s e c .  

A c u r i o u s  p i c t u r e  w a s  o b s e r v e d  w i t h  t e t a n i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  The o p t i m a l  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a -  
t i o n  w a s  1 5 0 - 3 0 0  i m p / s e c ,  d u r a t i o n  o f  t h e  i m p u l s e  0 . 5  m s e c ) ,  amount  
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2-6  V ;  s t i m u l a t i o n  w a s  p r o d u c e d  s e v e r a l  t i m e s  p e r  m i n u t e ,  e x t e n t  o f  
s t i m u l a t i o n  2 0  m s e c ;  i n t e r v a l s  b e t w e e n  s t i m u l a t i o n s  1 5 0  msec. I n  
t h i s  c a s e  e a c h  i m p u l s e  c a u s e d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m .  A f t e r  c e s s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n ,  d e p o l a r i z a t i o n  w a s  
o b s e r v e d  f o r  a s h o r t  p e r i o d  o f  t i m e .  T h e s e  phenomena  w e r e  e s p e c i a l l y  
p r o n o u n c e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e g i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
D e i t e r ' s  n u c l e u s .  Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  e q u a l  i n t e n s i t y  t o  t h e  r e g i o n  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n u c l e u s  a n d  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s u t u r e  s u c h  a 
phenomenon w a s  o b s e r v e d  b u t  o f  l e s s  i n t e n s i t y .  

E l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  i n -  
c r e a s e d  h y p e r p o l a r i z a t i o n ,  c a u s e d  by  c o l d  c a l o r i c  s t i m u l a t i o n ,  and 
d e c r e a s e d  d e p o l a r i z a t i o n  c a u s e d  by  a w a r m  t h e r m i c  s t i m u l a t i o n .  

I n t r a v e n o u s  i n t r o d u c t i o n  o f  s t r y c h n i n e  i n  a d o s e  o f  0 . 1  mg/kg 
c a u s e d ,  i n  a n i m a l s ,  a d e c r e a s e  o f  c h a n g e s  i n  c o n s t a n t  p o t e n t i a l s  
of  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  ( u p  t o  f u l l  s u p p r e s s i o n )  d e v e l o p i n g  d u e  
t o  t h e  e l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  Weakening  or 
b l o c k i n g  t h e  e f f e c t  o f  e f f e r e n t  s t i m u l a t i o n  w i t h  i n t r a v e n o u s  i n t r o -  
d u c t i o n  o f  s t r y c h n i n e  c o n f i r m e d  i t s  a n t a g o n i z i n g  a c t i o n  as  a n  
i n h i b i t o r  o f  p o s t - s y n a p t i c  p o t e n t i a l s  o f  m o t o n e u r o n s  i n  t h e  s p i n a l  
c o r d  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 5 4 ) ,  a n d  o f  c e n t r i f u g a l  i n h i b i t i o n ,  c o n d u c t e d  
a l o n g  R a s m u s e n ' s  o l i v e - c o c h l e a r  f i b e r s  ( D e s m e d t ,  D e l w a i d e ,  1 9 6 3 ) .  

Changes  i n  t h e  c o n s t a n t  p o t e n t i a l  o f  t h e  l a b y r i n t h  a f t e r  c o l d  
or w a r m  c a l o r i c  s t i m u l a t i o n  a g r e e s  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  
T r i n c k e r  ( 1 9 5 9 ) ,  who showed t h a t  i n  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l  t h e  u t r i c u l o p e t a l  and  u t r i c u l o f u g a l  d e f l e c t i o n s  o f  t h e  c u p u l a  
c a u s e d ,  r e s p e c t i v e l y ,  d e -  a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  cons tan t  
p o t e n t i a l s .  L o w e n s t e i n  ( 1 9 5 5 1 ,  T r i n c k e r  ( 1 9 5 9 ) ,  Dohlman ( 1 9 6 0 )  
a n d  E l d r e d g e  e t  a l .  ( 1 9 6 1 )  e m p h a s i z e d  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t h e s e  
l a b y r i n t h  p o t e n t i a l  c o n s t a n t s  as g e n e r a t o r  p o t e n t i a l s  o f  t h e  a f f e r e n t  
a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  C h a n g e s  i n  a f f e r e n t  a c t i v i t y  
t a k e  p l a c e  d u e  t o  t h e  phenomenon o f  d e p o l a r i z a t i o n  ( s t r e n g t h e n i n g  
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y )  a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  ( d e c r e a s e  or d i s a p p e a r -  
a n c e  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i n  t h e  s e n s o r y  n e u r o e p i t h e l i u m ) .  The 
f a c t  t h a t  t h e r m i c  ( w a r m  and  c o l d )  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  
c a u s e s  s i m u l t a n e o u s  c h a n g e s  o f  t h e  o p p o s i t e  s i g n  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
l a b y r i n t h  c a n  b e  c o n s i d e r e d  o n l y  as e v i d e n c e  o f  e x i s t e n c e  o f  t h e  
e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m .  

I n s o f a r  as  e x p e r i m e n t s  w e r e  c o m p l e t e d  on  a n i m a l s  w i t h  p r e c o l i c u -  
l a r  d e c e r e b r a t i o n ,  and  i n  s e v e r a l  c a s e s  e v e n  w i t h  r e m o v a l  o f  t h e  
c e r e b e l l u m ,  t h e n  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  a c t i v a t i o n  o f  t h e  
e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  by a f f e r e n t  i m p u l s e s  o f  a s t i m u l a t e d  
l a b y r i n t h  e x i s t  t h r o u g h  i n t e r c a l a r y  n e u r o n s  o f  t h e  p o n t o - b u l b a r  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

Even  i n  t h e  s e c o n d  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s ,  t h e  p r o l o n g e d  l a t e n t  
p e r i o d  ( 9 - 1 2  m s e c )  e x c l u d e s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  a n t i d r o m i c  c o n d u c t i o n  
o f  e l e c t r i c a l  i m p u l s e s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  i n s o f a r  as  r e g i s t r a t i o n  
w a s  a c c o m p l i s h e d  a t  t h e  l e v e l  of v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s  t h e n  a c h a n g e  
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i n  t h e i r  a c t i v i t y  c a n  b e  e x p l a i n e d  o n l y  b y  t h e  d i r e c t  a c t i o n  o f  t h e  
e f f e r e n t  f i b e r s  o n  t h e  s e n s o r y  n e u r o n  e p i t h e l i u m  w i t h  w h i c h  t h e y  
a r e  i n  d i r e c t  c o n t a c t .  

P r e l i m i n a r y  r e s u l t s  o f  S a l a ' s  i n t e r e s t i n g  i n v e s t i g a t i o n  a l l o w  
u s  t o  d r a w  s e v e r a l  c o n c l u s i o n s  a b o u t  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  of 
t h e  e f f e r e n t  s y s t e m .  U n d o u b t e d l y  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  e f f e r e n t  
v e s t i b u l a r  s y s t e m  i s  m a n i f e s t e d  p r i m a r i l y  i n  i n h i b i t o r y  a c t i o n  o n  
t h e  a f f e r e n t  a c t i v i t y  o f  t h e  m a i n  v e s t i b u l a r  n e u r o n s ,  w h e r e b y  t h i s  
a c t i o n  d e v e l o p s  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  n e u r o e p i t h e l i u m  o f  t h e  a m p u l l a r  
r e c e p t o r s .  T h i s  i n h i b i t o r y  a c t i o n  i s  e s p e c i a l l y  c l e a r l y  s e e n  a t  t h e  
t i m e  o f  t e t a n i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m .  Bu t  
s e v e r a l  r e s u l t s  o b t a i n e d  b y  S a l a  l e a d  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  
a c t u a l l y  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  i s  more c o m p l e x .  The - / 8 5  
a u t h o r  o b s e r v e d  t h a t  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u -  
l a r  s y s t e m  by s i n g l e  i m p u l s e s  c a u s e s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a f f e r e n t  
a c t i v i t y  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  w h i c h  i s  a n  e x p r e s s i o n  o f  e x c i t a -  
t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s .  T h i s  e f f e c t  may b e  e x p l a i n e d ,  
h a v i n g  a s s u m e d  t h a t  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  
l e a d s  t o  a n  i n h i b i t o r y  e f f e c t ,  b u t  i s  n o t  d i s c o v e r e d  i n  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n e r v e  d u e  t o  t h e  s u b s e q u e n t  o u t p u t  e f f e c t .  T h i s  h y p o t h e s i s  i s  
s t r e n g t h e n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  l a t e n t  p e r i o d  b e t w e e n  a s i n g l e  
s t i m u l u s  a n d  t h e  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t  c o m m i s s u r e s  i s  d e f i n i t e l y  
l o n g e r  ( 2 2 - 3 2  m s e c )  t h a n  t h e  l a t e n c y  b e t w e e n  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  a n d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n  
o f  t h e  a m p u l l a r  r e c e p t o r s  ( 9 - 1 2  m s e c ) .  F u r t h e r  t e t a n t i c  s t i m u l a -  
t i o n  of t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m  c a u s e s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  
h y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r s  w h i c h  i s  a c c o m p a n i e d ,  a f t e r  
c e s s a t i o n  o f  t h e  s t i m u l u s ,  b y  a d r o p  i n  p o t e n t i a l  t o  b e l o w  t h e  
o r i g i n a l  l e v e l ;  : . e . ,  d e p o l a r i z a t i o n .  C o n s e q u e n t l y  t h e  f u n c t i o n  
o f  t h i s  s y s t e m  i s  m o r e  c o m p l i c a t e d  t h a n  s i m p l e  i n h i b i t i o n .  T h i s  
a s s e r t i o n  i s  s t r e n g t h e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  w a r m  s t i m u l a t i o n  o f  a 
l a b y r i n t h  showed a n  i n f l u e n c e  o n  t h e  c o n s t a n t  p o t e n t i a l s  o f  b o t h  
l a b y r i n t h s .  I n  a d d i t i o n ,  i t  w a s  n o t e d  t h a t  c o l d  s t i m u l a t i o n  h y p e r -  
p o l a r i z e s  a n d  warm s t i m u l a t i o n  d e p o l a r i z e s  p o t e n t i a l s  o f  t h e  
i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h ,  s i m u l t a n e o u s l y  d e p o l a r i z i n g  or h y p e r p o l a r i z i n g  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  

Thus  s t i m u l a t i o n  o f  o n e  l a b y r i n t h  c a u s e s  o p p o s i t e  c h a n g e s  i n  
p o t e n t i a l  i n  e a c h  l a b y r i n t h .  T h i s  f a c t  a c q u i r e s  s p e c i a l  s i g n i f i c a n c e  
i f  w e  c o n s i d e r  t h a t  s i m i l a r  phenomena  p r o b a b l y  t a k e  p l a c e  u n d e r  
p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n s  . A c t u a l l y ,  u t r i c u i o p e t a l  d e f l e c t i o n  o f  
t h e  c u p u l a ,  i n  t h e  case o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l ,  l e a d i n g  t o  a 
d e p o l a r i z a t i o n  o f  p o t e n t i a l  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  t o  a n  i n -  
c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i n  t h e  a m p u l l a r  
n e r v e ,  i s  a l w a y s  a c c o m p a n i e d  b y  u t r i c u l o f u g a l  d e f l e c t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  i n  t h e  o p p o s i t e  c a n a l ,  a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  b y  h y p e r p o l a r i z a -  
t i o n ,  a d e c r e a s e  a n d  e v e n  t h e  d i s a p p e a r a n c e  o f  a c t i v i t y  i n  t h e  
a m p u l l a r  n e r v e .  S u c h  r e c i p r o c a l  c h a n g e s  i n  t h e  p e r i p h e r a l  r e g i o n s  
p l a y  a n  i m p v r t a n t  r o l e  i n  t h e  f L . n c t i o n a 1  mechanj.sm o f  t h e  two  
v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( c f .  Chap .  1 1 1 ) .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  
t h a t  e v e n  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  i n  t u r n  m u s t  e x e r t  a m o d u l a t i n g  i n -  
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h i b i t o r y  or e x c i t o r y  a c t i o n  o n  t h e  e f f e r e n t  a c t i v i t y  i n  c o r r e s p o n d -  
e n c e  w i t h  t h e  f u n c t i o n a l  c o n d i t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r s .  

The  i n v e s t i g a t i o n s  o f  S a l a ,  a n d  i n  p a r t i c u l a r  t h e  r e s u l t s  
o b t a i n e d  w i t h  t h e r m i c  s t i m u l a t i o n  a n d  s i m u l t a n e o u s  r e g i s t r a t i o n  o f  
p o t e n t i a l s  o f  b o t h  l a b y r i n t h s ,  showed t h a t  t h e r e  i s  a f e e d b a c k l o o p  
b e t w e e n  b o t h  l a b y r i n t h s  ( F i g .  2 6 ) .  T h i s  f e e d b a c k  m u s t  a r i s e  on t h e  /86 
p o n t o - b u l b a r  l e v e l ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  f o l l o w i n g  m o d e l :  l a b y r i n t h  
r e c e p t o r s  o f  o n e  s i d e - - p r i m a r y  a f f e r e n t  v e s t i b u l a r  n e u r o n s - - v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  a n d  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n - - c e l l s  o f  t h e  e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  
s y s t e m - - e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  f i b e r s - - i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  
l a b y r i n t h  r e c e p t o r s .  The  p h y s i o l o g i c a l  i m p o r t a n c e  o f  t h e  e f f e r e n t  

F i g .  2 6 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  S y s t e m .  
S o l i d  L i n e :  F i b e r s  o f  t h e  E f f e r e n t  S y s t e m  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N e r v e .  
Dashed  L i n e :  A f f e r e n t  S y s t e m  of  t h e  V e s t i b u l a r  N e r v e .  D o t t e d  L i n e :  
P o l y s y n a p t i c  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  S y s t e m  w i t h  
H i g h e r  C e n t e r s .  (1) I p s i l a t e r a l  L a b y r i n t h  R e c e p t o r s ;  ( 2 )  P r i m a r y  
A f f e r e n t  V e s t i b u l a r  F i b e r s ;  ( 3 )  I p s i l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i ;  
( & )  C o n n e c t i o n  o f  t h e  I p s i l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i  w i t h  a n  I p s i -  
l a t e r a l  C e l l  Group o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  S y s t e m ;  ( 5 )  C e l l u l a r  
Group o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  Syst .em; ( 6 )  C o n n e c t i o n  o f  t h e  
I p s i l a t e r a l  a n d  C o n t r a l a t e r a l  E f f e r e n t  S y s t e m  T h r o u g h  Unknown 
I n t e r m e d i a t e  N e u r o n s  or S p e c i f i c  E f f e r e n t  F i b e r s ;  ( 7 )  C o n t r a l a t e r a l  
C e l l u l a r  Group o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  S y s t e m ;  ( 8 )  C o n n e c t i o n  o f  
t h e  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i  w i t h  t h e  C o n t r a l a t e r a l  Group 
o f  C e l l s  o f  t h e  E f f e r e n t  V e s t i b u l a r  S y s t e m ;  ( 9 )  C o n t r a l a t e r a l  
V e s t i b u l a r  N u c l e i ;  (10) P r i m a r y  A f f e r e n t  V e s t i b u l a r  F i b e r ;  (11) Con- 
t r a l a t e r a l  L a b y r i n t h  R e c e p t o r s ;  ( a )  a n d  ( b )  I p s i l a t e r a l  E f f e r e n t  
F i b e r s ;  ( c )  a n d  ( d )  C o n t r a l a t e r a l  E f f e r e n t  F i b e r s  ( S a l a ,  1 9 6 5 ) .  
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v e s t i b u l a r  s y s t e m  a p p e a r s  more  o v b i o u s  i f  w e  remember  t h a t  e a c h  
l a b y r i n t h  c o n s i s t s  o f  t h r e e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  h a v i n g  c l o s e  f u n c -  
t i o n a l  s y n e r g i s m  w i t h  o n e  a n o t h e r  a n d  w i t h  a c a n a l  o n  t h e  o p p o s i t e  

w i l l  p r o b a b l y  show t h a t  t h e  h i g h e r  n e r v o u s  c e n t e r s  a r e  f o u n d  i n  
c l o s e  a n a t o m i c a l  a n d  g e n e r a l  p h y s i o l o g i c a l  c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  
p e r i p h e r a l  a f f e r e n t  v e s t i b u l a r  s y s t e m ,  as  w a s  shown f o r  o t h e r  
e f f e r e n t  s y s t e m s .  T h i s  c o n n e c t i o n  c a n  e x i s t  t h r o u g h  n o n s p e c i f i c  
a c t i v i t y  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  
a n d  s p e c i f i c  a c t i v i t y  c o n d u c t e d  a n a t , o m i c a l l y  b y  d e f i n i t e  c e n t e r s  
a n d  f i b e r s .  

s i d e  ( c f .  T a b l e  4 ) .  S a l a  ( 1 9 6 5 )  a s s u m e s  t h a t  f u t u r e  e x p e r i m e n t s  /87 

For t h e  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n  t h e  c e n t r a l  c o n t r o l  o f  a c t i v i t y  
is e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  s i n c e  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  w i t h  i t s  
n u m e r o u s  r e c e p t o r s ,  u n d e r  c o n s t a n t  s t i m u l a t i o n  b y  g r a v i t a t i o n a l  and  
k i n e m a t i c  s t i m u l i  p a r t i c i p a t e s  i n  t h e  r e g u l a t i o n  o f  m u s c l e  t o n e  
a n d  p l a y  a b a s i c  r o l e  i n  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  s t a t i c  a n d  d y n a m i c  
b a l a n c e .  

The h a i r  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  e p i t h e l i u m  a r e  s e n s o r y  c e l l s  
w h i c h  a r e  i n n e r v a t e d  b y  b r a n c h e s  o f  n e r v e  f i b e r s  g o i n g  t o  t h e  
c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  Numerous n e r v e  e n d i n g s  a r e  i n  c o n t a c t  w i t h  
e a c h  h a i r  c e l l ;  among t h e m  b o t h  a f f e r e n t  a n d  e f f e r e n t  n e r v e  
e n d i n g s  a r e  i d e n t i f i e d .  On a n  a f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g ,  t h e  s y n a p t i c  
t r a n s m i s s i o n  b e g i n s  i n  t h e  r e g i o n  w h i c h  shows s p e c i a l i z e d  u l t r a -  
s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n ,  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  s y n a p t i c  
p a t c h e s  a n d  v e s i c l e s .  A r e s e m b l a n c e  b e t w e e n  t h e s e  v e s i c l e s  a n d  
s y n a p t i c  v e s i c l e s  a t t e s t s  t o  t h e  n e u r o - h u m e r a l  s y n a p t i c  t r a n s m i s s i o n  
t o  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g .  E a c h  a f f e r e n t  n e r v e  f i b e r  i s  i n  
c o n t a c t  w i t h  s e v e r a l  h a i r  c e l l s .  S u c h  a n  a r r a n g e m e n t  c a n  e s s e n t i a l l y  
l o w e r  t h e  t h r e s h o l d  f o r  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  d u e  t o  
t h e  s p a t i a l  s u m m a t i o n  o f  s u b l i m i n a l  s t i m u l i .  

A f f e r e n t  n e r v e  f i b e r s  c a r r y  s e n s o r y  i n f o r m a t i o n  t o  t h e  c e n t r a l  
n e r v o u s  s y s t e m  w i t h  t h e  a i d  o f  f r e q u e n c y  m o d u l a t i o n  o f  s p o n t a n e o u s  
a c t i v i t y .  D i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  ( o t o l i t h  membrane)  i n  t h e  
d i r e c t i o n  w h i c h  c a u s e s  d e p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  n e r v e  f i b e r s  
i s  e x c i t a r y  a n d  l e a d s  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y ,  
w h i l e  d i s p l a c e m e n t  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c . t i o n  l e a d s  t o  d e p o l a r i z a t i o n ,  
i s  i n h i b i t o r y ,  a n d  i s  a c c o m p a n i e d  b y  a d e c r e a s e  i n  t h e  d i s c h a r g e  
f r e q u e n c y .  S e n s o r y  i n f o r m a t i o n  p r e s e n t e d  b y  t h e  r e c e p t o r  p o t e n t i a l  
i s  t h e n  r e f l e c t e d  b y  t h e  f r g q u e n c y  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s ,  t r a n s m i t t e d  
i n t o  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  b y  a f f e r e n t  n e r v e  f i b e r s .  The 
amount  o f  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  f r o m  t h e  n o r m a l  p o s i t i o n  i s  
i n d i c a t e d  b y  t h e  f r e q u e n c y  o f  a f f e r e n t  i m p u l s e s .  The p r e c i s e  c o n -  
n e c t i o n  b e t w e e n  f r e q u e n c y  o f  a f f e r e n t  i m p u l s e s  a n d  r e c e p t o r  p o t e n t i a l  
w i t h  v i b r a t i o n a l  a n d  s t a t i c  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  ( o t o l i t h  
m e m b r a n e ) ,  a n d  a l s o  t h e  s h i f t  i n  p o t e n t i a l  a c c o m p a n y i n g  m i c r o p h o n e  
r e s p o n s e ,  s t i l l  r e m a i n s  t o  b e  i n v e s t i g a t e d .  

E f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g s  i n n e r v a t i n g  t h e  h a i r  c e l l s  p r o b a b l y  /88 
r e p r e s e n t  a f e e d b a c k  s y s t e m ,  c a p a b l e  o f  c h a n g i n g  p e r i p h e r a l  
s e n s o r y  r e s p o n s e .  
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M o r p h o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  i n t o  s t r u c t u r e s  o f  t h e  s e m i c i r c u -  
l a r  c a n a l s  i n  o t o l i t h  o r g a n s  p e r c e i v i n g  a d e q u a t e  s t i m u l i  i n d i c a t e d  
t h a t  t h e y  h a v e ,  p r i n c i p a l l y ,  a s i m i l a r  s t r u c t u r e :  a b a s e  f o r m e d  
b y  s u p p o r t i v e  a n d  s e n s o r y  h a i r  c e l l s  ( c r i s t a  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s ,  m a c u l a  i n  t h e  o t o l i t h  m e m b r a n e s ) ,  a n d  a n  i n t e r m e d i a t e  
l a y e r  ( s u b c u p u l a r  or s u b m e m b r a n a l  s p a c e )  w h i c h  a l l o w s  t h e  p o s s i b i l i t y  
f o r  a m o b i l e  s t r u c t u r e  ( c u p u l a  or o t o l i t h  m e m b r a n e ) ,  w i t h  t h e  
a c t i o n  o f  a c c e l e r a t i o n  o n  t h e  i n e r t i a l  m a s s  ( a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  
o n  t h e  mass o f  t h e  e n d o l y m p h  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  l i n e a r  
a c c e l e r a t i o n s  o n  t h e  mass o f  t h e  o t o l i t h  m e m b r a n e s ) ,  t o  move r e l a -  
t i v e  t o  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  

The m o b i l e  s t r u c t u r e  i s  a n  i n s t r u m e n t  t r a n s f o r m i n g  t h e  p a r t i a l  
f o r m  o f  m e c h a n i c a l  m o t i o n  i n t o  a s t i m u l u s  o f  s e n s o r y  c e l l s .  S u c h  
a s t i m u l u s  i s  a c u t t i n g  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  m o b i l e  s t r u c t u r e  a l o n g  
t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  

I n  t h e  f i r s t  a p p r o x i m a t i o n  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  m o b i l e  
s t r u c t u r e s  w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a d e q u a t e  s t i m u l i  a r e  d e s c r i b e d  b y  
l i n e a r  e q u a t i o n s  o f  t h e  s e c o n d  m a g n i t u d e  w i t h  c o n s t a n t  c o e f f i c i e n t s .  

The n e r v e  i n n e r v a t i n g  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  c r i s t a  o f  t h e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  c o n s i s t s  o f  o n e  t y p e  o f  a f f e r e n t  f i b e r  r e a c t i n g ,  
i n  t h e  ca se  o f  a h o r i z o n t a l  c a n a l ,  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  i m p u l s a t i o n  
f r e q u e n c y  u p o n  t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  t h e  c u p u l a  t o w a r d  t h e  u t r i c u l u s  
a n d  w i t h  a d e c r e a s e  (if t h e r e  i s  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y )  w i t h  o p p o s i t e  
d i s p l a c e m e n t .  I n  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s ,  c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  b e a r  
t h e  o p p o s i t e  c h a r a c t e r .  T h i s  i s  t h e  o n l y  t y p e  o f  f i b e r  w h i c h  i s  
s e p a r a t e d  i n t o  t w o  s u b g r o u p s ;  s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  f i b e r s  w i t h  a 
low t h r e s h o l d ,  a n d  h i g h  t h r e s h o l d  f i b e r s  w h i c h  a r e  s i l e n t  a t  r e s t .  
D i f f e r e n c e s  i n  t h e  f u n c t i o n a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  s i l e n t  a n d  
s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  u n i t s  a r e  p r o b a b l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  number 
a n d  c o n d i t i o n  o f  s y n a p s e s  i n  t h e  s e n s o r y  c e l l .  L e s s  s e n s i t i v e  
s i l e n t  u n i t s ,  t h e n ,  would  c o r r e s p o n d  t o  t h e  s e n s o r y  c e l l  w i t h  a 
s m a l l e r  number  o f  f u n c t i o n a l  s y n a p s e s .  

The u n i f o r m i t y  of t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  s e p a r a t e  f i b e r s ,  a n d  
c o n s e q u e n t l y  o f  t h e  w h o l e  t r u n k  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e ,  c o r r e s p o n d s  
w e l l  w i t h  t h e  homogeneous  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a .  K i n o c i l i a  o f  a l l  s e n s o r y  c e l l s  a r e  
l o c a t e d  a l o n g  o n e  s i d e  o f  t h e  h a i r  b u n d l e s .  I n  t h e  c r i s t a e  of 
h o r i z o n t a l  c a n a l s ,  t h e  k i n o c i l i a  a r e  a l w a y s  l o c a t e d  o n  t h e  u t r i c u l a r  
p o l e  o f  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  i n  c r i s t a e  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  t h e y  
a r e  o n  t h e  c a n a l  p o l e .  C o n s e q u e n t l y  r e v e r s e  f u n c t i o n a l  c h a r a c t e r i s -  
t i c s  o f  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  a n d  v e r t i c a l  c a n a l s  a r e  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  r e v e r s e  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n  o f  s e n s o r y  
h a i r s .  

T h e  o t o l i t h  n e r v e  c o n s i s t s  o f  u n i f o r m l y  r e a c t i n g  a f f e r e n t  f i b e r s ,  
w h i c h  c o r r e l a t e s  w i t h  t h e  c o m p l e x  p o l a r i z a t i o n  o f  h a i r  b u n d l e s  of - / 8 9  
t h e  s e n s o r y  c e l l s  a n d  w i t h  t h e  v a r i o u s  t y p e s  o f  b u n d l e  o r g a n i z a t i o n .  
I n  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  t h e  d i r e c t i o n  o f  p o l a r i z a t i o n  f l a b e l l a t e l y  
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d i v e r g e s  f r o m  t h e  i n t e r n a l  e d g e  t o  a c e r t a i n  l i n e  b e h i n d  w h i c h  t h e  
d i r e c t i o n  of  p o l a r i z a t i o n  i s  t h e  o p p o s i t e .  K i n o c i l i a  o n  v a r i o u s  
s i d e s  o f  t h i s  a r b i t r a r y  l i n e  a r e  d i r e c t e d  a g a i n s t  e a c h  o t h e r .  
Thus  a l l  p o s s i b l e  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a re  p r e s e n t  i n  o n e  
m a c u l a  u t r i c u l u s .  

I f  w e  a s s u m e  t h a t  t h e r e  i s  t h e  same m e c h a n i s m  o f  s t i m u l a t i o n  
o f  c e l l s  i n  t h e  m a c u l a  as i n  t h e  c r i s t a ,  p o s i t i v e  s t i m u l a t i o n  w i t h  
i n c r e a s e  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  w i l l  r i s e  when s e n s o r y  h a i r s  a r e  
d e f l e c t e d  t o w a r d s  t h e  k i n o c i l i a .  I n s o f a r  a s  i n  t h e  m a c u l u  u t r i c u l u s  
a l l  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a r e  r e p r e s e n t e d ,  o n e  m a c u l a  i s  
c a p a b l e  o f  r e a c t i n g  t o  r e c t i l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  i n  a l l  d i r e c t i o n s .  

I n  t h e  m a c u l a  s a c c u l u s ,  a l l  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a r e  n o t  
p r e s e n t .  The s e n s o r y  c e l l s  a r e  a p p r o x i m a t e l y  p o l a r i z e d  e q u a l l y  
i n  t h e  f o r w a r d  l o w e r  a n d  r e a r  u p p e r  d i r e c t i o n s ,  w h e r e b y  a l o n g  
b o t h  s i d e s  o f  t h e  l i n e  d i v i d i n g  t h e s e  d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n ,  
t h e  k i n o c i l i a  o f  b u n d l e s  a r e  t u r n e d  i n  o p p o s i t e  d i r e c t i o n s .  

C h a n g e s  i n  f r e q u e n c y  i n  t h e  a m p u l l a r  a n d  o t o l i t h  n e r v e s  w i t h i n  
d e f i n i t e  v a l u e  l i m i t s  o f  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  q u i t e  p r e c i s e l y  
r e f l e c t  t h e  m o t i o n  o f  m o b i l e  s t r u c t u r e s .  However i n  i n t a c t  a n i m a l s ,  
d u e  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f  e f f e r e n t  f e e d b a c k  s y s t e m s ,  c h a r a c t e r i s t i c a l l y  
a f f e r e n t  systems c o u l d  n e v e r  b e  d e s c r i b e d  b y  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  
o f  t h e  s e c o n d  m a g n i t u d e  w i t h  c o n s t a n t  o o e f f i c i e n t s ,  s i n c e  c o e f f i c i e n t s  
o f  s u c h  a n  e q u a t i o n  w o u l d  d e p e n d  upon e f f e r e n t  c o n t r o l .  
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N u c l e u s  

T H E  VESTIBULAR NUCLEI 

. - .. .. . . .  . - . . . . . . 
A c c o r d i n g  A c c o r d i n g  

t o  t o  
O l s z e w s k i  P o n o m a r e v  

a n d  ( 1 9 5 8 )  

B r i e f  I n f o r m a t i o n  on t h e  Anatomy and 
C y t o a r c h i t e c t o n i c s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  Nucle i  

Bax te r  
( 1 9 5 4 )  

The m a j o r i t y  o f  a u t h o r s  s e p a r a t e  f o u r  p r i n c i p a l  n u c l e i  i n  t h e  / 9 0  
v e s t i b u l a r  c o m p l e x :  t h e  s u p e r i o r ,  l a t e r a l ,  m e d i a l " ,  a n d  d e s c e n d i n g  - 
( i n f e r i o r ) .  I n s i d e  e a c h  o f  them t h e r e  a r e  r e g i o n s  w h i c h  p r i m a r y  
v e s t i b u l a r  f i b e r s  d o  n o t  e n t e r .  A .  B r o d a l  e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  c o n s i d e r  
t h a t  f o r  p u r e l y  p r a c t i c a l  r e a s o n s  i t  i s  u s e f u l  t o  p r e s e r v e  t h e  
e x i s t i n g  n o m e n c l a t u r e ,  e s p e c i a l l y  s i n c e  " v e s t i b u l a r 1 '  a n d l l n o n v e s t i b u -  
l a r "  p o r t i o n s  o f  v a r i o u s  n u c l e i  d i s p l a y  common f e a t u r e s  i n  r e l a t i o n  
t o  c o n n e c t i o n s  a n d  a r c h i t e c t o n i c s .  C o r r e s p o n d i n g  w i t h  t h i s  p o i n t  
o f  v i e w ,  s e v e r a l  s m a l l e r  t o p o g r a p h i c a l l y  c l o s e l y  c e l l u l a r  g r o u p s  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  four b a s i c  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  i n c l u d e d  b y  
t h e s e  a u t h o r s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x ,  e v e n  t h o u g h  t h e y  a r e  n o t  
f e d  by p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s .  

The c o m p l e x  o f  v e s t i b u l a r  n u c l e i  e x t e n d s  i n  t h e  o r o - c a u d a l  
d i r e c t i o n  a t  a d i s t a n c e  of  9 . 2  t o  1 2  m m .  The  m e d i a l  n u c l e u s  i s  
d i s t i n g u i s h e d  by t h e  g r e a t e s t  e x t e n s i o n .  

.- . . ~-. - i 

T A B L E  5 

B l i n k o v  a n d  Ponomarev  ( 1 9 6 5 )  made a q u a n t i t a t i v e  d e t e r m i n a t i o n  - / 9 1  
o f  t h e  n e u r o n s  a n d  g l i a l  c e l l s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  man,  
monkeys a n d  d o g s .  The t o t a l  number o f  n e u r o n s  i n  t h e  n u c l e i  o f  o n e  
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h a l f  t h e  b r a i n  i n  man i s  2 4 5 , 0 0 0 ,  i n  t h e  monkey 1 4 3 , 0 0 0  a n d  i n  t h e  
dog  1 3 4 , 0 0 0 .  

T A B L E  6 

Q U A N T I T A T I V E  D E T E R M I N A T I O N  OF NEURONS A N D  G L I A L  ELEMENTS 
I N  VARIOUS VESTIBULAR N U C L E I  I N  M A N ,  MONKEYS A N D  DOGS. 

( B l i n k o v ,  P o n o m a r e v ,  1 9 6 5 )  

Number O f  N e u r o n s  P e r N u c l e u s  ( i n  t h o u s a n d s )  
Man, . . . . . . . 117.4f6,7* ~16.0f2,:3 47.ori-4.6 33,4+4,5 

. . . 76.0k5.8 1 33.7374.0 1 15.7f7.9 1 16,8*6.5 
Dog . . . . . . 64.3-1-8.1 28,5-(-0.5 17,0+1.4 2 3 , 5 5 4 . 4  

No. of Neurons  p e r  0.001 mm3 
Man . . . . . . . 5.fij:0,9 S.0d:O.S 3.l:l-0.5 2,3+1,0 

Dog . . . . . . . 8,4&1.3 4.0k1.5 1.9$0,4 4.6&0,5 
Monkey. . . . . . 1 11,.5+0,7 1 7.250.6 1 2.7f0.5 I 6.3fO.9 

Man . . . . . . 125,3-(-9.3 136.zf8.7 137.3rt5.8 113.6f15.8 
Monkey. . . . . . I  140f21.3 I 145,3*7,8 1 144,6*12,7 1 135,3&16,7 
Dog . . . . . . 186,6&11,7 162,3&32.1 156.8k39.8 162,6&31.1 

No, of Glial  Ce l l s  p e r  0.001 m m 3  

.'. 
Mean 2 S t a n d a r d  D e v i a t i o n  

I t  i s  a p p a r e n t  f r o m  t h i s  t a b l e  t h a t  t h e  number  o f  n e u r o n s  i n  
e a c h  n u c l e u s  i n  man i s  g r e a t e r  t h a n  i n  monkeys  a n d  d o g s .  

Wi th  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s , t h e  c o r r e l a t i o n  o f  
n u c l e i c  d e n s i t y  i n  t h e  m o n k e y - a n d  dog  a r e  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same 
a s  i n  man.  

I n  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  o f  t h e  monkey a n d  t h e  d o g ,  t h e  n e u r o n  
d e n s i t y  i s  l e s s  t h a n  i n  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s .  

Internal Organization o f  the Vestibular Nuclei 

G .  P .  Zhukova  ( 1 9 6 5 )  s t u d y i n g  t h e  m o r p h o l o g y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  by  G o l g i ' s  m e t h o d  i n  c a t s ,  d o g s  a n d  r a t s ,  comes  t o  t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  t h e  v a r i o u s  t y p e s  o f  n u c l e i c  c e l l s  c a n  b e  c l a s s i f i e d  
i n  t h r e e  g r o u p s :  s p e c i f i c ,  n o n s p e c i f i c  a n d  t r a n s i t i o n a l .  S u c h  a 
s t r u c t u r e  i s  i n h e r e n t  f o r  a l l  n u c l e i  o f  t h e  b r a i n  s t e m .  T h u s  i n  
t h e  b r a i n  s t e m  t h e  n e u r o n s  o f  w e l l - d i f f e r e n t i a t e d  s p e c i f i c  f o r m -  
a t i o n s  ( e n t e r i n g  i n  t h e  c o m p o s i t i o n  o f  a n a l y z e r s  a n d  m o t o r  n u c l e i  
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s y s t e m s )  a n d  n e u r o n s  t y p i c a l  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a r e  c l e a r l y  / 9 2  
d i f f e r e n t i a t e d  a c c o r d i n g  t o  b a s i c  i n d i c a t o r s  o f  s t r u c t u r e :  t h e  
f i r s t  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h i c k ,  b r a n c h i n g  a n d  t w i s t i n g  d e n d r i t e s ,  
s h o r t  i n  t h e  s e n s o r y  a n d  l o n g  i n  t h e  m o t o r  f o r m a t i o n s ;  t h e  s e c o n d  
h a v e  f e w ,  l i t t l e - b r a n c h i n g  d e n d r i t e s  a n d  l o n g  d e n d r i t e s  ( Z h u k o v a  
a n d  L e n t o v i c h ,  1 9 6 4 ;  Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  T h e s e  t w o  n e u r o n  s h a p e s ,  a s  
t h e  a u t h o r s  a s s u m e ,  a r e  b a s i c  i n  a l l  s e c t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v -  
ous s y s t e m .  Bu t  i n  i t s  c a u d a l  s e c t i o n s ,  ? . e .  i n  t h e  b r a i n  s t e m  
a n d  i n  t h e  s p i n a l  c o r d ,  t h e r e  i s  a s i g n i f i c a n t  number o f  n e u r o n s ,  
t r a n s i t i o n a l  i n  s t r u c t u r e ,  b e t w e e n  t h e  t y p i c a l  s p e c i f i c  a n d  t y p i c a l  
r e t i c u l a r  t y p e s .  S u c h  e l e m e n t s  a r e  f o u n d  e i t h e r  i n  t h e  r e g i o n  o f  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  or i n s i d e  s p e c i f i c  f o r m a t i o n s .  I n  t h e  
l a t t e r  c a s e  t r a n s i t i o n a l  n e u r o n s ,  t o g e t h e r  w i t h  t y p i c a l  r e t i c u l a r  
n e u r o n s  a l s o  p e n e t r a t i n g  t h e  g i v e n  f o r m a t i o n s ,  compose  t h e  r e t i c u l a r  
c o m p o n e n t s  a s  w e l l  a s  t h e  i n h e r e n t l y  s p e c i f i c  c o m p o n e n t .  G .  P .  
Zhukova  ( 1 9 6 5 )  c o n s i d e r s  t h e  c o r r e l a t i o n  o f  t h e  i n d i c a t e d  n e u r o n  
g r o u p s  ( s p e c i f i c ,  r e t i c u l a r  a n d  t r a n s i t i o n a l )  o n  c r o s s  s e c t i o n s  o f  
t h r e e  d i f f e r e n t  l e v e l s .  The f i r s t  l e v e l  c o r r e s p o n d s  a p p r o x i m a t e l y  
t o  t h e  c e n t e r  o f  t h e  c a u d a l - r o s t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  a n d  
m e d i a l  n u c l e i ;  t h e  s e c o n d  p a s s e s  t h r o u g h  t h e  r o s t r a l  end  o f  t h e  
d e s c e n d i n g  a n d  m e d i a l  n u c l e i  t h r o u g h  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  ( D e i t e r ' s )  
a n d  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ;  a n d  f i n a l l y  t h e  t h i r d  i n t e r s e c t s  o n l y  
t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s  ( B e c h t e r e v ' s ) .  

- 

On t h e  f i r s t  l e v e l  t h e  f o l l o w i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  n e u r o n  
s t r u c t u r e  a r e  p r e s e n t .  The  m e d i a l  n u c l e u s  i s  r e p r e s e n t e d  by t y p i c -  
a l  r e t i c u l a r  n e u r o n s  a n d ,  t o  a l e s s e r  d e g r e e ,  b y  n e u r o n s  o f  t r a n -  
s i t i o n a l  s h a p e .  T r a n s i t i o n a l  n e u r o n s  d i f f e r  f r o m  r e t i c u l a r  o n e s  
by t h e  l a r g e  amount  o f  b r a n c h i n g  a n d  t h e  t h i c k n e s s  o f  d e n d r i t e s  
w h i c h  g i v e s  them t h e  w e l l - k n o w n  r e s e m b l a n c e  t o  s p e c i f i c  c e l l s  
( F i g .  2 7 ) .  

I n  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  t h e  t r a n s i t i o n a l  n e u r o n s  a r e  more s i m -  
i l a r  t o  r e t i c u l a r  o n e s  t h a n  t o  s p e c i f i c  e l e m e n t s  a n d  a r e  f r e q u e n t l y  
f o u n d  i n  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s .  T y p i c a l  r e t i c u l a r  
n e u r o n s  a r e  e s p e c i a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  
n u c l e u s ,  w h i c h  w i t h o u t  a v i s i b l e  b o r d e r  p a s s e s  i n t o  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a .  I n  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  t h e r e  
a r e  no t y p i c a l  s p e c i f i c  n e u r o n s .  The n u c l e u s  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  
p a s s e s  i n t o  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  i n  a l a t e r a l  d i r e c t i o n .  

A l a r g e  p a r t  o f  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  a l s o  c o n s i s t s  o f  n e u r o n s  
o f  t h e  r e t i c u l a r  or t r a n s i t i o n a l  t y p e s .  However ,  h e r e  t h e  t r a n -  
s i t i o n a l  n e u r o n s  p r e d o m i n a t e ,  some o f  w h i c h  a c q u i r e  a s i g n i f i c a n t  
r e s e m b l a n c e  t o  s p e c i f i c  t y p e s .  M o r e o v e r ,  u n l i k e  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  
t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  h a s  t y p i c a l  s p e c i f i c  n e u r o n s ,  s c a t t e r e d  p r i -  
m a r i l y  i n  i t s  l a t e r a l  p o r t i o n s .  T h u s  t h e  n e u r o n  s t r u c t u r e  o f  t h e s e  
two n u c l e i  c h a n g e s  i n  a m e d i a l - l a t e r a l  d i r e c t i o n  i n  a d e f i n i t e  way: 
i n  t h e  m e d i a l  p o r t i o n s ,  t h e  r e t i c u l a r  t y p e s  p r e d o m i n a t e ;  i n  t h e  
i n t e r m e d i a l ,  t r a n s i t i o n a l ;  a n d  i n  t h e  l a t e r a l ,  s p e c i f i c  n e u r o n s .  
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F i g .  2 7 .  C h a r t  o f  Neuron  S t r u c t u r e  o f  t h e  R o s t r a l  
L e v e l  o f  t h e  M e d i a l  ( M ) ,  D e s c e n d i n g  ( D ) ,  I n t e r s t i t i a l  
(I), a n d  L a t e r a l  ( L )  N u c l e i .  

1. R e t i c u l a r  N e u r o n s ;  2 .  N e u r o n s  o f  T r a n s i t i o n a l  Form; 
3 .  N e u r o n s  o f  t h e  S p e c i f i c  T y p e ;  c . r . r r e s t i f o r m  Body 
( Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  

C o n s e q u e n t l y ,  a s  t h e  a u t h o r  i n d i c a t e s ,  a g r a d u a l  t r a n s i t i o n  o f  
r e t i c u l a r  n e u r o n s  i n t o  s p e c i f i c  o n e s  t h r o u g h  a s e r i e s  o f  i n t e r -  
m e d i a t e  n e u r o n s  i s  o b s e r v e d .  

On a more r o s t r a l  l e v e l ,  t h e  n e u r o n  c h a r a c t e r i s t i c  somewhat  
c h a n g e s ,  w h i c h  i s  c a u s e d  b y  t h e  a p p e a r a n c e  h e r e  o f  a g i g a n t o c e l l u l a r  
l a t e r a l  n u c l e u s  ( F i g .  2 7 ) .  The g i g a n t i c  c e l l s  o f  t h i s  n u c l e u s  c a n  
b e  r e l a t e d  t o  t h e  same t y p e  o f  n e u r o n s  a s  t h e  g i g a n t i c  c e l l s  o f  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  A c c o r d i n g  t o  t h e  way t h e y  a r e  s t r u c t u r e d ,  
t h e y  r e p r e s e n t  t r a n s i t i o n a l  e l e m e n t s ,  f r o m  r e t i c u l a r  t o  s p e c i f i c ,  
b u t  d i f f e r  b y  t h e i r  g i g a n t i c  o r  l a r g e  s i z e s .  T h e s e  t r a n s i t i o n a l  
n e u r o n s  a r e  more  s i m i l a r  t o  s p e c i f i c  c e l l s  t h a n  t o  r e t i c u l a r  t y p e s .  
T h e i r  r e s e m b l a n c e  t o  m o t o r  n e u r o n s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  i s  e s p e c i a l l y  
p r o n o u n c e d .  G i g a n t i c  or l a r g e  c e l l s  o f  t r a n s i t i o n a l  f o r m  ~ e n e -  
t r a t e  t h e  a d j a c e n t  p o r t i o n s  o f  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  n u c l e i  
( M 4 ,  0 4 ) .  T h i s  e s p e c i a l l y  p e r t a i n s  t o  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  w h i c h  
i n  t h e  r o s t r a l  s e c t i o n  n e i g h b o r s  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  f o r  a g r e a t  
d i s t a n c e ,  w h i l e  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s ,  w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  
l a t e r a l  n u c l e u s ,  s w i f t l y  t a p e r s  down t o  n o t h i n g .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  
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t h e  s m a l l  t r a n s i t i o n a l  n e u r o n s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  m e d i a l  a n d  
d e s c e n d i n g  n u c l e i  a r e  f o u n d  i n  t h e  p o r t i o n s  o f  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  
a d j a c e n t  t o  t h e  n u c l e i  (L2). However ,  a t  t h e  g i v e n  l e v e l  t h e  i n t e r -  
p e n e t r a t i o n  o f  s t r u c t u r e s  o f  v a r i o u s  n u c l e i  i s  e x p r e s s e d  t o  a l e s -  
s e r  d e g r e e  t h a n  o n  t h e  u n d e r l y i n g  l e v e l .  A t  t h i s  l e v e l  c e l l s  o f  
t h e  s p e c i f i c  t y p e  a r e  d i s t r i b u t e d  w i t h  g r e a t e r  c o n c e n t r a t i o n  (03); 
h e r e  t h e y  a r e  more n u m e r o u s ,  s i n c e  t h e y  a r e  f o u n d  n o t  o n l y  i n  t h e  
d e s c e n d i n g  b u t  a l s o  i n  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s .  They  a r e  c o n c e n -  
t r a t e d  i n  t h e  m o s t  l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  a n d  
i n  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  t o u c h i n g  i t  on t h e  l a t e r a l  s i d e ,  w h i c h  
b a s i c a l l y  c o n s i s t s  o f  new c e l l s .  

A t  t h e  l e v e l  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  t h e  same o r d e r  o f  d i s t r i b u -  / 9 4  
t i o n  o f  v a r i o u s  n e u r o n  f o r m s  i s  b a s i c a l l y  p r e s e r v e d ,  j u s t  a s  i t  i s  
i n  a more c a u d a l  d i r e c t i o n .  S p e c i f i c a l l y  r e t i c u l a r  n e u r o n s  p r e -  
d o m i n a t e  i n  t h e  m e d i a l ,  a n d  s p e c i f i c  n e u r o n s  i n  t h e  l a t e r a l  s e c -  
t i o n s  o f  t h e  e n t i r e  c o m p l e x  o f  n u c l e i ,  w h i l e  n e u r o n s  o f  t r a n s i t i o n -  
a l  t y p e s ,  i n c l u d i n g  g i g a n t i c  n e u r o n s ,  b a s i c a l l y  o c c u p y  a n  i n t e r -  
m e d i a t e  p o s i t i o n  ( F i g .  2 7 ) .  T h i s  i s  c l e a r l y  s e e n  i n  t h e  v e n t r a l  
s e c t i o n  w h e r e  m e d i a l ,  d e s c e n d i n g  a n d  i n t e r s t i t i a l  n u c l e i  a r e  p r e s e n t .  
However ,  a s  o p p o s e d  t o  t h e  p r e c e d i n g  l e v e l ,  h e r e  t h e r e  a r e  more  
t r a n s i t i o n a l  a n d  s p e c i f i c  n e u r o n s  t h a n  t y p i c a l  r e t i c u l a r  n e u r o n s .  
Thus  a s i g n i f i c a n t  d e c r e a s e  i n  t h e  number o f  t y p i c a l  r e t i c u l a r  
n e u r o n s  i s  n o t e d  t h e  more o n e  p a s s e s  i n  a r o s t r a l  d i r e c t i o n ,  a n d  
a n  i n c r e a s e  i n  t h e  number o f  s p e c i f i c  or n e u r o n s  a p p r o x i m a t i n g  
them i n  s t r u c t u r e  i s  a l s o  n o t e d .  

- 

On t h e  m o s t  r o s t r a l  l e v e l  i s  t h e  s u p e r i o r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s ,  
w h i c h  b a s i c a l l y  c o n s i s t s  o f  t y p i c a l l y  s p e c i f i c  n e u r o n s  ( F i g .  2 8 ) .  
T h e s e  n e u r o n s  c o m p r i s e  t h e  g r e a t e r  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  
a n d  a r e  d i s t r i b u t e d  more c o m p a c t l y  t h a n  c e l l s  o f  t h e  u n d e r l y i n g  
n u c l e i .  Due t o  t h e  i n d i c a t e d  s t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s ,  t h e  
s u p e r i o r  n u c l e u s  i s  s u f f i c i e n t l y  c l e a r l y  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  o t h e r  
n u c l e i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x .  However ,  t h e r e  a r e  s i n g l e  n e u r o n s  
o f  t h e  r e t i c u l a r  t r a n s i t i o n a l  t y p e  i n  i t  w h i c h  a r e  f o u n d  p r i m a r i l y  
i n  t h e  p e r i p h e r a l  r e g i o n s  o f  t h e  n u c l e u s  or i n  a s m a l l  number  b e -  
t w e e n  t h e  s p e c i f i c  c e l l s ,  d i v i d i n g  t h e s e  l a t t e r  i n t o  i s l e t s .  

The d i f f e r e n c e s  i n  n e u r o n  s t r u c t u r e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
d e s c r i b e d  a b o v e  c o r r e s p o n d  i n  t h e i r  b a s i c  f e a t u r e s  w i t h  t h e  g e n e r -  
a l l y  a c c e p t e d  c l a s s i f i c a t i o n  o f  t h e s e  n u c l e i  d e v e l o p e d  on t h e  b a s i s  
o f  t h e  c y t o a r c h i t e c t o n i c  m e t h o d .  However t h e  s t u d y  o f  n e u r o n  
s t r u c t u r e  b y  G o l g i ' s  m e t h o d  showed t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  
s e p a r a t e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  u n e q u a l l y  c l e a r l y  i n  t h e  r o s t r a l  a n d  
c a u d a l  l e v e l .  T h u s  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  
n u c l e i ,  w h e r e  i t  i s  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  o n l y  a g r a d u a l  t r a n s i t i o n  
f r o m  t h e  r e t i c u l a r  n e u r o n s  t o  s p e c i f i c  n e u r o n s ,  i t  was n o t  p o s s i b l e  
t o  e s t a b l i s h  a p r e c i s e  b o u n d a r y  b e t w e e n  t h e  two n u c l e i .  On a more 
r o s t r a l  l e v e l ,  a g r o u p  o f  s p e c i f i c  c e l l s  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  
i s  d i s t i n g u i s h e d  w h i c h ,  h o w e v e r ,  a d j o i n s  t h e  s i m i l a r  c e l l s  o f  t h e  
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a d j a c e n t  p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s .  Here e v e n  t h e  l a t e r a l  

i s  n o t i c e a b l y  d i f f e r e n t  f r o m  o t h e r  s t r u c t u r e s .  F i n a l l y ,  t h e  m o s t  
r o s t r a l  s u p e r i o r  n u c l e u s ,  c o n s i s t i n g  b a s i c a l l y  o f  s p e c i f i c  c e l l s ,  
i s  a c o m p l e t e l y  s e p a r a t e  f o r m a t i o n .  A s i d e  f r o m  t h e  c a u d a l  t o  t h e  
r o s t r a l  p o l e  o f  t h e  c o m p l e x  o f  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e  q u a n t i t a t i v e  
r e l a t i o n s h i p  o f  v a r i o u s  n e u r o n  f o r m s  c h a n g e s .  A t  t h e  c a u d a l  l e v e l s ,  
r e t i c u l a r  c e l l s ,  or c e l l s  s i m i l a r  t o  r e t i c u l a r  c e l l s ,  p r e d o m i n a t e .  
A t  more r o s t r a l  l e v e l s ,  t h e  number o f  s p e c i f i c  c e l l s  or c e l l s  
a p p r o x i m a t i n g  s p e c i f i c  c e l l s  i n c r e a s e s .  A t  t h e  m o s t  r o s t r a l  l e v e l  
t h e s e  t y p i c a l  s p e c i f i c  c e l l s  compose  t h e  b a s i c  m a s s  o f  e l e m e n t s .  

n u c l e u s ,  c o n s t r u c t e d  o f  c e l l s  w h i c h  a r e  c l o s e  t o  s p e c i f i c  c e l l s ,  / 9 5  

F i g .  2 8 .  C h a r t  o f  t h e  N e u r o n  
S t r u c t u r e  o f  t h e  S u p e r i o r  Nu- 
c l e u s .  The Same T y p e s  o f  C e l l s  
a r e  D e s i g n a t e d  w i t h  Numbers a s  
on F i g .  2 7 .  a = a x o n .  
( Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  

T h u s  on t h e  b a s i s  o f  c h a r a c -  
t e r i s t i c s  o f  t h e  n e u r o n  s t r u c t u r e  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  j u d g e  t h e i r  e v e r  i n -  
c r e a s i n g  s t r u c t u r a l  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  i n  t h e  c a u d a l - r o s t r a l  d i r -  
e c t i o n .  M o r e o v e r ,  t h e  s t u d y  o f  
n e u r o n  s t r u c t u r e  p e r m i t s  u s  t o  
n o t e  t h e  d e f i n i t e  c h a r a c t e r  o f  
t h e i r  c h a n g e s  e v e n  i n  t h e  m e d i a l -  
l a t e r a l  d i r e c t i o n ;  r e t i c u l a r  c e l l s ,  
n u m e r o u s  i n  t h e  m e d i a l  p o r t i o n s  
o f  t h e  n u c l e i c  c o m p l e x ,  a r e  r e -  
p l a c e d  b y  t r a n s i t i o n a l  a n d  f i n a l l y  
b y  s p e c i f i c  f o r m s  o f  n e u r o n s  i n  
i t s  l a t e r a l  p o r t i o n s .  T h e s e  c o r -  
r e l a t i o n s  a r e  c l e a r l y  n o t e d  on 
t h e  mean c e n t r a l  l e v e l  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i .  The m e d i a l  
n u c l e u s ,  e s p e c i a l l y  i t s  c a u d a l  
a n d  m e d i a l  p o r t i o n s  w h i c h  a r e  d i r -  
e c t l y  f u s e d  w i t h  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n ,  d i s p l a y s  r e t i c u l a r  
s t r u c t u r a l  f e a t u r e s  t o  t h e  g r e a t -  
e s t  d e g r e e .  O n l y  t h e  s u p e r i o r  

v e s t i b u l a r  c o m p l e x  a p p e a r  a s  
c l a s s i c a l  s p e c i f i c  f o r m a t i o n s .  

a n d  i n t e r s t i t i a l  n u c l e i  i n  t h e  /96 

A r e  t h e r e  f i b e r s  f r o m  v a r i o u s  p o r t i o n s  of  t h e  l a b y r i n t h  d i s -  
t r i b u t e d  i n  d e f i n i t e  z o n e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x ?  The o n l y  
s t u d i e s  on t h i s  q u e s t i o n  a r e  t h e  r e p o r t s  o f  L o r e n t o  d e  No ( 1 9 2 6 ,  
1933), who d e s c r i b e d  i n  d e t a i l  t h e  b u n d l e s  c o m i n g  f r o m  t h e  s e p a r -  
a t e  c r i s t a e  a n d  m a c u l a e ,  d e f i n e d  t h e  t o p o g r a p h y  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  
v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a n d  made a c a r e f u l  a n a l y s i s  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n ,  
i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  o f  t h e  f i b e r s  o r i g i n a t i n g  f r o m  v a r i -  
ous p o r t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i a  ( i n v e s t i g a t i o n  w a s  c a r r i e d  
o u t  on m i c e  by G o l g i ' s  m e t h o d ) .  T h e s e  f i b e r s  c a n  b e  d i v i d e d  i n t o  
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5 g r o u p s .  The f i b e r s  i n  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
( G r o u p s  I a n d  11) e n d  i n  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s  i n  t h e  m o s t  l a t e r a l  
p o r t i o n  of t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s ,  a n d  p a r t i a l l y  i n  t h e  m e d i a l  
n u c l e u s .  T h e s e  f i b e r s  d o  n o t  f e e d  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  t h e  v e n t r a l  
p o r t i o n  o f  w h i c h  r e c e i v e s  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s  f r o m  t h e  u t r i c u l u s  
m a c u l a  ( G r o u p  I V ) .  Group I V  f i b e r s  d o  n o t  a r r i v e  a t  t h e  s u p e r i o r  
n u c l e u s  or, a p p a r e n t l y ,  a t  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ;  a t  t h e  same t i m e  
some o f  t h e m ,  e v i d e n t l y ,  e n d  i n  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  f i b e r s  
f r o m  t h e  s a c c u l u s  m a c u l a  ( G r o u p  I V ) ,  p r o b a b l y ,  p a s s  b a s i c a l l y  t o  
t h e  d o r s a l  l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  
T h u s ,  i t  i s  f o u n d  t h a t  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s  i s  f e d  o n l y  b y  f i b e r s  
f r o m  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  The q u e s t i o n  o f  
w h e t h e r  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  i s  f e d  o n l y  b y  u t r i c u l a r  f i b e r s  r e m a i n s  
o p e n ;  t h u s  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  e s t a b l i s h  d e f i n i t e l y  w h e t h e r  t h e  
u t r i c u l u s  or c r i s t a e  i s  t h e  e x a c t  o r i g i n  o f  Group I1 or I11 f i b e r s  
w h i c h  e n d  i n  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  a n d  s u p p o s e d l y  a l s o  i n  t h e  m e d i a l  
n u c l e u s .  

A f t e r  t h e  s t u d i e s  o f  L o r e n t o  d e  N o ,  i t  became e v i d e n t  t h a t  
a l t h o u g h  f i b e r s  f r o m  t h e  m a c u l a e  a n d  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  h a v e ,  
i n  p a r t ,  d i f f e r e n t  c e n t r a l  r e p r e s e n t a t i o n ,  a s  a r u l e  t h e  d i s t r i b u -  
t i o n  o f  a f f e r e n t s  f r o m  v a r i o u s  r e c e p t o r  r e g i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  
i n  s p e c i f i c  p o r t i o n s  o f  t h e  c o m p l e x  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  s t i l l  
i s  n o t  s e l e c t i v e .  

A s i m p l i f i e d  a n d  s y s t e m a t i z e d  d e p i c t i o n  o f  t h e  b a s i c  a f f e r e n t  
a n d  e f f e r e n t  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i s  p r e s e n t e d  i n  
t h e  s c h e m a t i c  d r a w i n g  ( F i g .  2 9 )  b o r r o w e d  f r o m  A .  B r o d a l  a n d  o t h e r s  
( 1 9 6 6 ) .  

The s u p e r i o r  a n d  l a t e r a l  n u c l e i ,  m o r p h o l o g i c a l l y  more c l e a r l y  
d i f f e r e n t i a t e d ,  c o n n e c t e d  w i t h  t h i c k e r  p e r i p h e r a l  a f f e r e n t  f i b e r s  
a n d  o r i g i n a t i n g  m a g i s t r a l  e f f e r e n t  p a t h s ,  p r o b a b l y  a r e  s p e c i a l i z e d  
f o r  t h e  p e r c e p t i o n  a n d  t h e  r a p i d  d i r e c t i o n a l  t r a n s i t i o n  o f  e p i -  
c r i t i c a l  v e s t i b u l a r  s e n s i t i v i t y  i n  a n  a s c e n d i n g  ( t h r o u g h  t h e  s u p e r -  
i o r  n u c l e u s )  or d e s c e n d i n g  ( t h r o u g h  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s )  d i r e c t i o n .  
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S i m p l i f i e d  a n d  S c h e m a t i c  D e p i c t i o n  o f  t h e  
B a s i c  A f f e r e n t  a n d  E f f e r e n t  F i b e r s  o f  t h e  Four P r i -  
mary  V e s t i b u l a r  N u c l e i  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

(A)  B a s i c  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  L a t e r a l  V e s t i b u l a r  Nu- 
c l e u s ;  ( B )  The  Same o f  t h e  Upper  V e s t i b u l a r  N u c l e u s ;  
( C )  The Same o f  t h e  M e d i a l  V e s t i b u l a r  N u c l e u s ;  (D)  
The Same o f  t h e  D e s c e n d i n g  ( I n f e r i o r )  V e s t i b u l a r  
N u c l e u s  a n d  o f  G r o u p s  f a n d  x .  
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A c c o r d i n g  t o  t h e  a s s u m p t i o n  o f  G .  P .  Zhukova  ( 1 9 6 5 )  t h e r e  may b e  /98 
a q u e s t i o n  h e r e  o f  t h e  p r e c i s e  l o c a l i z a t i o n  o f  o b j e c t s  i n  t h e  
s u r r o u n d i n g  medium, a n d  t h e  c r e a t i o n  o f  i m a g e s  o f  t h e i r  l o c a t i o n  
on t h e  b a s i s  o f  l a b y r i n t h  s t i m u l i ,  a s  I .  S .  B e r i t o v  d e s c r i b e d  ( 1 9 6 1 ) .  

The s u p e r i o r  n u c l e u s ,  b o t h  a c c o r d i n g  t o  i t s  n e u r o n  s t r u c t u r e  
a n d  b y  t h e  n a t u r e  o f  i t s  c o n n e c t i o n s ,  r e v e a l s  a g r e a t  s i m i l a r i t y  
t o  t h e  r o s t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  c o m p l e x  o f  n u c l e i  o f  t h e  t r i g e m i n a l  
n e r v e ,  a n d  s p e c i f i c a l l y  t o  i t s  m a i n  s e n s o r y  n u c l e u s .  T h e s e  two  
n u c l e i  a t  d e f i n i t e  l e v e l s  o f  t h e  t r u n k  a r e  a p p a r e n t l y  f u s e d  t o -  
g e t h e r ,  p r a c t i c a l l y  t u r n i n g  i n t o  o n e  u n d i v i d e d  f o r m a t i o n .  The 
i n d i c a t e d  c o r r e l a t i o n s  e v i d e n t l y  m u s t  b e  c o n s i d e r e d  f o r  t h e  e x p l a n -  
a t i o n  o f  t h e  m e c h a n i s m ,  e n s u r i n g  p a r t i c i p a t i o n  o f  f i n e  p r o p r i o -  
c e p t i v e  a n d  c u t a n e o u s  s t i m u l i  ( i n  t h e  g i v e n  c a s e  s t i m u l i  o f  t h e  
h e a d  r e g i o n s )  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  r e a c t i o n s  o f  t h e  
o r g a n i s m  ( Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  

T h e r e  a r e  a l s o  b a s e s  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  d e s c e n d i n g  a n d  m e d i a l  
n u c l e i ,  w e a k l y  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i n  t h e  
m e d i a l  p o r t i o n ,  c o n n e c t e d  p r i m a r i l y  w i t h  t h e  t h i n  a f f e r e n t  f i b e r s  
a n d  f o r m i n g  e f f e r e n t  p a t h s  o f  a r e t i c u l a r  t y p e ,  a r e  r e l a t e d  t o  t h e  
p e r c e p t i o n  o f  p r o t o p a t h i c  v e s t i b u l a r  s e n s i t i v i t y ,  d i f f u s e l y  p r o p a -  
g a t e d  f u r t h e r  t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  T h e s e  n u c l e i  c a n  
b e  c o m p a r e d  w i t h  t h e  more  c a u d a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c o m p l e x  o f  n u c l e i  
o f  t h e  t r i g e m i n a l  n e r v e ,  ? . e . ,  w i t h  n u c l e i  o f  t h e  d e s c e n d i n g  r o o t ,  
a n d  a l s o  w i t h  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  s o l i t a r y  t r a c t .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  
l a t e r a l ,  more  s p e c i f i c  p o r t i o n  ( i n  n e u r o n  s t r u c t u r e )  o f  t h e  
d e s c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e u s ,  t o g e t h e r  w i t h  t h e  i n t e r s t i t i a l  nu-  
c l e u s  a d j o i n i n g  i t ,  e v i d e n t l y  i s  f u n c t i o n a l l y  c l o s e  t o  t h e  s u p e r i o r  
n u c l e u s  s u p p l y i n g  p e r c e p t i o n  o f  f i n e r  v e s t i b u l a r  s t i m u l i .  More- 
o v e r ,  t h e  f e a t u r e s  o f  s t r u c t u r a l  r e s e m b l a n c e ,  a n d ,  , i n  p l a c e s ,  e v e n  
t h e  f u s i o n  o f  t h i s  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  w i t h  t h e  i n t e r n a l  a n d  
e x t e r n a l  n u c l e i  o f  t h e  s p h e n o i d  b u n d l e  ( B u r d a c h ' s )  c a n  b e  p r e s e n t e d  
i n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  f i n e  p r o p r i o c e p t i v e  a n d  
s k i n  s t i m u l i  ( i n  t h i s  c a s e ,  t h e  r e g i o n  o f  t h e  t r u n k )  i n  v e s t i b u l a r  
f u n c t i o n s  ( Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  

The r e m a i n i n g ,  l a r g e r  p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s  a n d  
p a r t i c u l a r l y  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  b a s i c a l l y  c o n s i s t i n g  o f  r e t i c u l a r  
c e l l s  a r e  r e p r e s e n t e d ,  a s  o n e  m i g h t  c o n c l u d e  on  t h e  b a s i s  of  com- 
p a r i s o n  w i t h  o t h e r  s e n s o r y  f o r m a t i o n s  o f  t h e  b r a i n  s t e m  a n d  d a t a  
on t h e  c o n d u c t i n g  p a t h s ,  a s  a s t r u c t u r e  t h r o u g h  w h i c h  p r o t o p a t h i c  
v e s t i b u l a r  s e n s i t i v i t y  i s  m e d i a t e d .  The f a c t  t h a t  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  
i s  i n s e p a r a b l e  f r o m  t h e  a d j a c e n t  s e c t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  
i n  w h i c h  t h e  a f f e r e n t s  o f  t h e  p r o t o p a t h i c ,  s o m a t i c  a n d  v i s c e r a l  
a c t i v i t y  e n d ,  p e r m i t s  u s  t o  a s s u m e  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  t h e s e  t y p e s  
o f  s e n s i t i v i t i e s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n  a n d  t o  p r e s e n t  i n ,  

o f  v e s t i b u l a r  r e a c t i o n s  w h i c h  i s  known i n  p h y s i o l o g y .  A t  t h e  same - 
t i m e ,  i n  t h e  d e s c e n d i n g  a n d  m e d i a l  n u c l e i  a n d  p r i m a r i l y  i n  t h e  
m e d i a l  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  i m p u l s e s  f r o m  o t h e r  p o r t i o n s  
o f  t h e  b r a i n  c a n  e v i d e n t l y  b e  s w i t c h e d ,  i n  some way or a n o t h e r ,  

p a r t i c u l a r ,  a m o r p h o l o g i c a l  b a s i s  f o r  t h e  v e g e t a t i v e  c o m p o n e n t  / 9 9  
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i n f l u e n c i n g  t h e  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n .  The  l a t t e r  c o n c e p t  was e x -  
p r e s s e d  b y  A .  B r o d a l  e t  a 1  ( 1 9 6 6 )  on t h e  b a s i s  o f  t h e  f a c t  t h a t  i n  
t h i s  p a r t  o f  t h e  n u c l e u s  t h e  e f f e r e n t  f i b e r s ,  n o t  f r o m  t h e  l a b y r i n t h ,  
b u t  f r o m  v a r i o u s  c e n t r a l  s o u r c e s ,  t e r m i n a t e  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m ,  
f r o m  t h e  u p p e r  s e c t i o n s  o f  t h e  b r a i n  a n d  f r o m  t h e  s p i n a l  c o r d .  The 
d a t a  p r e s e n t e d  o n  t h e  n e u r o n  s t r u c t u r e  o f  t h e s e  n u c l e i ,  i n d i c a t i n g ,  
i n  p a r t i c u l a r ,  t h e  p a r t s  o f  a l a r g e  number o f  r e t i c u l a r  n e u r o n s ,  
e s p e c i a l l y  i n  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  c o m p l e t e l y  a g r e e s  w i t h  s u c h  a 
v i e w ,  s i n c e  t h e s e  r e t i c u l a r  c e l l s  u s u a l l y  s e r v e  a s  t h e  p l a c e  f o r  
s w i t c h i n g  i m p u l s e s  o f  v a r i o u s  s o u r c e s  ( Z h u k o v a ,  1 9 6 5 ) .  

R e a c t i o n s  o f  t h e  Neurons o f  V e s t i b u l a r  Nuclei  
t o  Adequate S t i m u l a t i o n  o f  t h e  V e s t i b u l a r  

Appara tus ,  t h e  Double Work o f  t h e  V e s t i b u l a r  Appara tus  

Responses o f  Neurons o f  t h e  V e s t i b u l a r  Nuclei  
t o  Angular  A c c e l e r a t i o n s  

A d r i a n  ( 1 9 4 3 )  f i r s t  r e c o r d e d  t h e  d i s c h a r g e s  o f  s p e c i f i c  n e u r -  
o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  E x p e r i m e n t s  were  c o n d u c t e d  on d e -  
c e r e b r a t e d  c a t s  l a c k i n g  c e r e b e l l a e  u n d e r  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a .  
The d e p t h  o f  e l e c t r o d e  p e n e t r a t i o n  w a s  no  more t h a n  1 mm f r o m  t h e  
b o t t o m  s u r f a c e  o f  t h e  8 v e s t i b u l e s .  

A d r i a n  d i s c o v e r e d  u n i t s  for w h i c h  a more e f f e c t i v e  s t i m u l u s  
was r o t a t i o n  i n  a p l a n e  n e a r  t o  t h e  h o r i z o n t a l  a n d  t o  r e s p o n s e s  
o f  w h i c h  n e i t h e r  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  h e a d  r e l a t i v e  t o  t h e  t e r r e s t r i a l  
v e r t i c a l  n o r  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  had  a n y  i n f l u e n c e .  W i t h  a c c e l e -  
r a t e d  i p s i l a t e r a l  r o t a t i o n ,  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  u n i t s  i n c r e a s e d ;  
c o n t r a l a t e r a l  r o t a t i o n  d e p r e s s e d  t h e i r  a c t i v i t y .  I n s o f a r  a s  t h e r e  
a r e  n o t  o n l y  s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  u n i t s ,  b u t  a l s o  u n i t s  w h i c h  a r e  
s i l e n t  a t  r e s t  a n d  d i s c h a r g i n g  w i t h  a l m o s t  c o n s t a n t  f r e q u e n c y  a t  
a l l  t i m e s ,  t h e  a u t h o r  came t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e r e  i s  a w i d e  
d i v e r s i t y  i n  t h e  i r r i t a b i l i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s .  

A l s o  i m p o r t a n t  i s  A d r i a n ' s  o b s e r v a t i o n  t h a t  r o t a t i o n  i n  t h e  
f r o n t a l  p l a n e  h a s  a n  i n f l u e n c e  on u n i t s  r e a c t i n g  t o  r o t a t i o n  i n  
t h e  s a g i t t a l  p l a n e ,  a n d  i n v e r s e l y .  The  same u n i t s  r e a c t i n g  t o  
r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  w e r e  n o t  s u b j e c t  t o  t h e  i n f l u e n c e  
o f  r o t a t i o n  i n  t h e  f r o n t a l  a n d  s a g i t t a l  p l a n e s ,  a n d  a t  t h e  same 
t i m e  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  d i d  n o t  i n f l u e n c e  u n i t s  
r e a c t i n g  t o  r o t a t i o n  i n  t h e s e  p l a n e s .  S u c h  c a n a l  i n t e r a c t i o n  
e s s e n t i a l l y  d i f f e r s  f r o m  r e a c t i o n s  o b t a i n e d  b y  L o w e n s t e i n  a n d  Sand / l o 0  
( 1 9 4 0 )  ( c f .  T a b l e  4 )  i n  t h e  s k a t e ,  a n d  p o s s i b l y  a t t e s t s  t o  f u r t h e r ,  
more  p r e c i s e  d i v i s i o n  o f  f u n c t i o n s  b e t w e e n  t h e  s e p a r a t e  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s  i n  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s .  

W i t h  s i m i l a r  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s ,  a c t u a l l y  u n d e r  c h l o r a -  
l o s e  a n a e s t h e s i a ,  G e r n a n d t  ( 1 9 4 9 )  i n t r o d u c e d  a m i c r o e l e c t r o d e  
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a l o n g  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  o f  a c a t  i n  t h e  
s p a c e  b e t w e e n  t h e  i n t e r n a l  a c o u s t i c  m e a t u s  a n d  t h e  m e d u l l a  o b l o n -  
gata  a n d  d i s c o v e r e d ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  u n i t s  d i s c o v e r e d  b y  A d r i a n  
( T y p e  I a c c o r d i n g  t o  G e r n a n d t )  u n i t s  w h i c h  r e a c t e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  
(or d e c r e a s e )  i n  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  w i t h  r o t a t i o n  
i n  b o t h  d i r e c t i o n s .  A n a l o g o u s  d a t a  w e r e  o b t a i n e d  o n  r a b b i t s  by 
E c k e l  ( 1 9 5 4 )  who r e g i s t e r e d  t h e  r h y t h m  o f  n e u r o n s  f r o m  t h e  r e g i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

D u e n s i n g  a n d  S c h a e f e r  ( 1 9 5 8 )  d i s c o v e r e d ,  i n  c a t s  u n d e r  l i g h t  
e t h e r  a n a e s t h e s i a ,  o n e  more  t y p e  of n e u r o n  w h i c h  r e a c t e d  i n  a n  
o p p o s i t e  way t o  Type  I n e u r o n s :  w i t h  i p s i l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n ,  
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  was s u p p r e s s e d ;  w i t h  c o n t r a l a t e r a l ,  i t  
w a s  i n c r e a s e d .  

A l l  t h e  d e s c r i b e d  e x p e r i m e n t s  were c h a r a c t e r i z e d  by t h e  same 
i n s u f f i c i e n c y :  t h e y  d i d  n o t  i n s u r e  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  c o n t r o l  
o f  t h e  e l a p s e d  a p p l i c a b i l i t y  o f  t h e  r e g i s t e r e d  a c t i o n  p o t e n t i a l s  
t o  s e c o n d a r y  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h i c h  i n t r o d u c e d  
c o n f u s i o n  i n  t r e a t i n g  t h e  r e s u l t s  o f  i n v e s t i g a t i o n s  ( L o w e n s t e i n ,  
1 9 5 6 ;  G e r n a n d t ,  G i l m a n  1 9 6 0 ) .  

M o r e o v e r ,  t h e y  d i d  n o t  e x p o s e  q u a n t i t a t i v e  r e g u l a r i t i e s  o f  
t h e  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  n e u r o n s  w i t h  t h e  a c t i o n  o f  
a d e q u a t e  s t i m u l i .  

The e x c e l l e n t  a n a l y t i c a l  s t u d i e s  c o n d u c t e d  by Shimazu a n d  
P r e c h t  ( 1 9 6 5 ,  1 9 6 6 )  a n d  P r e c h t  a n d  S h i m a z u  ( 1 9 6 5 )  w i t h  t h e  a p p l i c a -  
t i o n  o f  m i c r o e l e c t r o d e  t e c h n i q u e  on c a t s  d e c e r e b r a t e d  a t  t h e  i n t e r -  
c o l l i c u l a r  l e v e l  d i d  n o t  h a v e  t h e s e  i n s u f f i c i e n c i e s .  

The m i c r o e l e c t r o d e  w a s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  b r a i n  s t e m  u n d e r  
v i s u a l  c o n t r o l  2 . 5  t o  4 mm l a t e r a l  o f  t h e  c e n t r a l  l i n e  a n d  3-6 m m  
c a u d a l  o f  t h e  l o w e r  c o r p u s  b i g e m i n u m .  The d e p t h  o f  t h e  p o s i t i o n  
o f  t h e  m a j o r i t y  o f  n e r v e  u n i t s  c l e a r l y  r e a c t i n g  t o  h o r i z o n t a l  a n g -  
u l a r  a c c e l e r a t i o n  a n d  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  w a s  f r o m  1 . 5  mm d o r s a l  up t o  0 . 5  m m  v e n t r a l  o f  t h e  s t a n d a r d  
p o i n t .  3 

_ _  _ -  c_ - -  

30n  t h e  s c a l e  o f  a m i c r o m a n i p u l a t o r  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  m i c r o -  
e l e c t r o d e  w a s  n o t e d ,  w h e r e  i t s  t i p  t o u c h e d  t h e  c e n t r a l  l i n e  o f  
t h e  b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  4-5 mm c a u d a l  o f  t h e  l o w e r  
c o r p u s  b i g e m i n u m .  The c o o r d i n a t e s  o f  t h e  t i p  o f  t h e  e l e c t r o d e  
were c a l c u l a t e d  r e l a t i v e  t o  t h i s  " s t a n d a r d  p o i n t " .  
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H i s t o l o g i c a l  a n a l y s i s  showed t h a t  i n j u r i e s  c a u s e d  by t h e  t i p  
o f  t h e  e l e c t r o d e  were l o c a l i z e d  i n  t h e  s u p e r i o r  a n d  m e d i a l  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i ,  b u t  s o m e t i m e s  i n  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  a n d  t h e  r o s t r a l  
p o r t i o n  o f  t h e  d e s c e n d i n g  n u c l e u s .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v ' e s t i b u l a r  n e r v e  b y  a s i n g l e  s h o c k  o f  
e l e c t r i c a l  c u r r e n t  i n  t h e  r e g i o n  o f  a n  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i ,  t h e  summary e l i c i t e d  p o t e n t i a l  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r m  
was r e g i s t e r e d .  I t  c o n s i s t e d  o f  a n  i n i t i a l  p o s i t i v e - n e g a t i v e  
d e v i a t i o n  ( P I  a n d  a l a r g e  ( N 2 )  n e g a t i v e  wave .  The c h a n g e  i n  t h e  
a m p l i t u d e  o f  p o t e n t i a l  N 1  w i t h  a s h i f t i n g  o f  e l e c t r o d e s  i n  t h e  
d o r s a l - v e n t r a l  d i r e c t i o n  g a v e  s u p p l e m e n t a r y  i n f o r m a t i o n  on t h e  
s h i f t  o f  t h e  e l e c t r o d e  t i p .  A c t u a l l y  t h e  a m p l i t u d e  o f  p o t e n t i a l  
N 1  s h a r p l y  d i m i n i s h e s  ( F i g .  3 0 b )  when t h e  t i p  o f  t h e  e l e c t r o d e  
i n t e r s e c t s  t h e  b o r d e r  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e u s ,  e s p e c i a l l y  i t s  
v e n t r a l  b o r d e r .  A s  t h e  h i s t o l o g i c a l  c o n t r o l  s h o w e d ,  t h e  t i p  o f  
t h e  e l e c t r o d e  was moved i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  when t h e  
a m p l i t u d e  o f  t h e  p o t e n t i a l  N 1  was g r e a t e r  t h a n  1 / 3  or 1/4 o f  t h e  
maximum a m p l i t u d e ,  o b t a i n e d  by s i n g l e  i m m e r s i o n s  o f  t h e  e l e c t r o d e .  
With t h e  a p p l i c a t i o n  of  t h i s  c r i t e r i o n ,  t h e  i n t e n s i t y  o f  v e s t i b u l a r  
n e r v e  s t i m u l a t i o n  must  b e  h a l f  t h e  t h r e s h o l d  f o r  t h e  g e n e r a t i o n  o f  
p o t e n t i a l  N , ,  s i n c e  w i t h  s t r o n g e r  s t i m u l a t i o n s  i n  t h e  v e n t r a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  n u c l e i  c o m p l e x  r e s p o n s e s  were  r e g i s t e r e d ,  p r o b a b l y  
d u e  t o  t h e  s u p e r p o s i t i o n  o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  o f  t h e  p o n t o -  
b u l b a r  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  ( G e r n a n d t  e t  a l . ,  1 9 5 9 ) .  

Wi th  a s i n g l e  v e n t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e  e l i c i t e d  r e s p o n s e s  o f  
s p e c i f i c  n e u r o n s  w h i c h  w e r e  o b s e r v e d  on a b a c k g r o u n d  o f  p o t e n t i a l s  
N 1  a n d  N 2  b u t  n e v e r  a r o s e  e a r l i e r  t h a n  p o t e n t i a l  N 1 ,  were r e g i s t e r e d  
i n  t h e  f o r m  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  w i t h  a n  a m p l i t u d e  o f  0 . 3  t o  1 . 2  
m V  . 

The f r e q u e n c y  o f  e l i c i t e d  d i s c h a r g e s  d i d  n o t  p r o d u c e  a r h y t h m  
f r e q u e n c y  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t i m u l a t i o n  o f  l e s s  t h a n  5 m s e c  
( F i g .  3 1 ) .  

The l a t e n t  p e r i o d  o f  c o m m i s s u r e  r e s p o n s e s  were  n o t  c o n s t a n t ,  
a n d  were  d i s t r i b u t e d  o v e r  a r a n g e  f r o m  0 . 1  t o  8 msec an'd g r e a t e r .  
T h e s e  r e s u l t s  a t t e s t  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  e l i c i t e d  d i s c h a r g e s  
b e l o n g  t o  p o s t - s y n a p t i c  e l e m e n t s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n ,  a n d  d o  
n o t  a p p e a r  a s  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ' s  p r i m a r y  
f i b e r s  . 

T h u s ,  i n  t h e  s t u d i e s  o f  Shimazu a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 5 ) ,  f o r  t h e  
i d e n t i f i c a t i o n  o f  n e u r o n s ,  t h e y  c o n s i d e r e d  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  
n e u r o n s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  h i s t o l o g i c a l l y  c o n t r o l l i n g  t h e  
t r a n s - s y n a p t i c  r e s p o n s e  t o  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e ,  h a v i n g  i n d i c a t e d  t h a t  c o m m i s s u r e  d i s c h a r g e s  w e r e  r e g i s t e r e d  
f r o m  s e c o n d a r y  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  n o t  f r o m  
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p r i m a r y  f i b e r s ,  a n d  a l s o  a c l e a r  r e a c t i o n  t o  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  
a c c e l e r a t i o n ,  a n d  d e c e l e r a t i o n ,  i n d i c a t e d  a f u n c t i o n a l  c o n n e c t i o n  
b e t w e e n  t h e  r e g i s t e r i n g  n e r v e  u n i t s  a n d  t h e  r e c e p t o r s  of  t h e  
h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  

C 

0 3ff 1ffU 
A$ a m p l i t u d e ( % )  

-3  

F i g .  3 0 .  E l i c i t e d  P o t e n t i a l s  i n  t h e  V e s t i b u l a r  N u c l e i  a n d  T h e i r  
C o r r e l a t i o n  w i t h  t h e  L o c a l i z a t i o n  o f  t h e  E l e c t r o d e  T i p  ( S h i m a z u ,  
P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  

( 2 )  Summary P o t e n t i a l s  E l i c i t e d  by S i n g l e  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  I p s i -  
l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N e r v e .  D e v i a t i o n s  Upward I n d i c a t e  N e g a t i v i t y  o f  
t h e  O u t g o i n g  P o t e n t i a l .  E a c h  R e c o r d s  2 0  Sweeps  o f  t h e  Ray .  The  
T i m e  S c a l e  i s  1 m s e c ,  C a l i b r a t i o n  5 0 0  p V ;  ( b )  S c h e m a t i c  D r a w i n g  o f  
a C r o s s  S e c t i o n  o f  t h e  B r a i n  S tem Where B i o p o t e n t i a l s  were  R e g i s t e r -  
e d .  The  V e r t i c a l  L i n e  I n d i c a t e s  t h e  D e p t h  o f  I m m e r s i o n  o f  t h e  
E l e c t r o d e  ( S c a l e  5 0 0  p m ) ;  S, L ,  M a n d  D a r e  t h e  S u p e r i o r ,  L a t e r a l ,  
M e d i a l  a n d  D e s c e n d i n g  N u c l e i ;  OLS S u p e r i o r  O l i v e ;  N V I 1  - 7 t h  N e r v e ;  
V I  - N u c l e u s  o f  t h e  6 t h  N e r v e ;  ( c )  Change  i n  A m p l i t u d e  o f  t h e  Po- 
t e n t i a l  N 1  w i t h  t h e  D e p t h  o f  t h e  I m m e r s i o n  o f  t h e  E l e c t r o d e .  The 
Z e r o  P o i n t  o f  t h e  S c a l e  C o r r e s p o n d s  t o  t h e  L e v e l  o f  t h e  C e n t r a l  L i n e  
o f  t h e  4 t h  V e n t r i c l e ' s  Bot tom S u r f a c e .  The H o r i z o n t a l  D o t t e d  L i n e s  
I n d i c a t e  t h e  S u p e r i o r  a n d  I n f e r i o r  B o r d e r s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N u c l e i ,  
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F i g .  3 1 .  R e s p o n s e s  o f  N e u r o n s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N u c l e i  t o  S t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  I p s i l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N e r v e .  

( a )  A l l  S p i k e s  S u p e r i m p o s e d  o n  P o t e n t i a l  1 1 ;  ( b )  R e s p o n s e s  o f  t h e  
S a m e  Neuron  t o  P a i r e d  S t i m u l a t i o n  w i t h  a n  I n t e g r a l  o f  4 . 4  m s e c ;  
( c )  R e s p o n s e s  o f  t h e  O t h e r  N e u r o n s ;  t h e  S p i k e s  A r e  S u p e r i m p o s e d  on 
P o t e n t i a l  N 1 ;  (d) R e s p o n s e s  o f  t h e  Same Neuron  t o  D o u b l e  S t i m u -  
l a t i o n  w i t h  a n  I n t e r v a l  o f  4 . 0  msec.  T i m e  S c a l e  1 m s e c ,  C a l i b r a -  
t i o n  5 0 0  p V .  E a c h  R e c o r d i n g  was O b t a i n e d  by t h e  S u p e r p o s i t i o n  o f  
1 5  Ray Sweeps .  The O r i g i n a l  P o s i t i v e - N e g a t i v e  D e v i a t i o n  o n  E a c h  
R e c o r d i n g  i s  a n  A r t i f a c t  o f  t h e  S t i m u l a t i o n .  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  
1 9 6 5 ) .  

O f  3 0 6  r e g i s t e r e d  n e u r o n s  r e a c t i n g  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  
i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e ,  2 0 5  showed a n  i n c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e -  
q u e n c y  w i t h  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  a n d ,  i f  t h e y  p o s s e s s e d  
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  t h e n  w i t h  c o n t r a l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n  t h e  
d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  ( T y p e  I n e u r o n s ) .  Wi th  9 0  n e u r o n s  
t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  w i t h  i p s i l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n  a n d  
i n c r e a s e d  w i t h  c o n t r a l a t e r a l  d e c e l l e r a t i o n  ( T y p e  I1 n e u r o n s ) .  

I n  1 0  n e u r o n s  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  i n c r e a s e d  w i t h  a c c e l e r -  
a t i o n  i n  b o t h  d i r e c t i o n s  ( T y p e  I1 n e u r o n s ) .  

I n  o n e  n e u r o n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  w i t h  a c c e l e r -  
a t i o n  i n  b o t h  d i r e c t i o n s  ( T y p e  I V  n e u r o n s ) .  

Q u a l i t a t i v e l y ,  o n l y  t h e  r e s p o n s e s  o f  Type I n e u r o n s  w e r e  i n -  
v e s t i g a t e d .  

9 5  
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1 0 2  o u t  o f  1 2 2  Type I n e u r o n s  showed s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y .  
Wi th  r o t a t i o n  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  d i r e c t i o n  d u r i n g  c o n s t a n t  a n g u l a r  
a c c e l e r a t i o n ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  i n  s u c h  n e u r o n s ,  
a s  i s  shown i n  F i g .  3 2 a ,  a t  f i r s t  i n c r e a s e s  s m o o t h l y ,  a t t a i n s  t h e  /lo4 
maximum a n d  t h e n  r e m a i n s  u n c h a n g e d  d e s p i t e  c o n t i n u i n g  a c c e l e r a t e d  
r o t a t i o n .  T h e  maximum f r e q u e n c y  v a l u e  d e p e n d s  upon t h e  a m o u n t  o f  
a c c e l e r a t i o n .  A f t e r  d e p a r t u r e  a t  a c o n s t a n t  s p e e d  o f  r o t a t i o n  t h e  
d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  s m o o t h l y  d e c r e a s e d  t o  t h e  l e v e l  o f  s p o n t a n e o u s  
a c t i v i t y .  The a u t h o r s  c a l l e d  t h e s e  n e u r o n s  ” t o n i c ” .  The i n t r a -  
c o m m i s s u r e  i n t e r v a l s  of  t o n i c  n e u r o n s  a r e  s u f f i c i e n t l y  c o n s t a n t .  

I n  t h e  r e m a i n i n g  2 0  n e u r o n s ,  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  was e i t h e r  
c o m p l e t e l y  a b s e n t  or o n l y  random d i s c h a r g e s  w i t h  a f r e q u e n c y  l e s s  
t h a n  0 . 5  Hz were o b s e r v e d .  A s  i s  shown i n  F i g .  3 2 b ,  s u c h  n e u r o n s  
r e a c t  t o  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  by a s w i f t  d e c r e a s e  i n  
f r e q u e n c y  f r o m  z e r o  t o  a maximum v a l u e  a f t e r  a l o n g  l a t e n t  p e r i o d .  
W i t h  a d e p a r t u r e  a t  a c o n s t a n t  s p e e d  o f  r o t a t i o n ,  t h e  d e c r e a s e  i n  
t h e  f r e q u e n c y  i s  j u s t  a s  r a p i d .  The a u t h o r s  c a l l e d  t h e s e  n e u r o n s  
k i n e t i c .  

I n t r a c o m m i s s u r e  i n t e r v a l s  o f  k i n e t i c  n e u r o n s ,  a s  d i s t i n g u i s h e d  
f r o m  t h e  t o n i c  o n e s ,  a r e  i r r e g u l a r .  M a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  showed 
t h a t  i n  2 / 3  o f  t h e  Type I n e u r o n s  t h e  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
w i t h  t h e  a c t i o n  o f  c o n s t a n t  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i s  d e -  
s c r i b e d  b y  t h e  e q u a t i o n  

w h e r e  X i s  t h e  t i m e  c o n s t a n t  o f  t h e  f r e q u e n c y  r e s p o n s e .  T h i s  
e m p i r i c a l  e q u a t i o n  c o r r e s p o n d s  i n  f o r m  w i t h  t h e  t h e o r e t i c a l  
e q u a t i o n  ( 2 6 )  ( C h a p t e r  1 1 )  d e s c r i b i n g  t h e  m o t i o n  o f  t h e  c u p u l a  
u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  w h e r e b y  A c o r r e s -  
p o n d s  t o  t h e  t i m e  c o n s t a n t  c / k  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  

I n  t h e  r e m a i n i n g  n e u r o n s  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  e i t h e r  w a s  
c h a n g e d  a p p r o x i m a t e l y  a c c o r d i n g  t o  t h e  l i n e a r  l a w  or, a f t e r  a t t a i n -  
i n g  maximum v a l u e ,  somewhat  d e c r e a s e d .  For s u c h  n o n e x p o n e n t i a l  
c h a n g e s ,  t h e  p e r i o d  f r o m  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  t o  
t h e  moment when t h i s  c h a n g e  a t t a i n s  a v a l u e  ( v m a x  - v o )  (1 = l / e >  
i s  u s e d  a s  a c o n v e n i e n t  r o u g h  e v a l u a t i o n  o f  A .  

The a v e r a g e  v a l u e  o f  A o f  t h e  t o n i c  a n d  k i n e t i c  n e u r o n s  w a s ,  
r e s p e c t i v e l y ,  8 . 1  t 1 . 6  a n d  3 . 7  + 0 . 8 ;  m o r e o v e r  t h i s  d i f f e r e n c e  i s  
s t a t i s t i c a l l y  r e l i a b l e  ( p  < 0.017. V a l u e s  o f  A m e a s u r e d  d u r i n g  a 
d e c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  a f t e r  d e p a r t u r e  a t  a c o n s t a n t  s p e e d  
o f  r o t a t i o n  w e r e  a p p r o x i m a t e l y  t h e  s a m e .  

M a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  d a t a  a l s o  showed 
t h a t  t h e  d e p e n d e n c y  o f  t h e  m a x i m a l  c h a n g e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  

- v o  f r o m  t h e  v a l u e  o f  l o n g - a c t i n g  c o n s t a n t  a n g u l a r  ‘“ax 
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a c c e l e r a t i o n  ( a )  i n  a r a n g e  of 0 . 5  - 1 g 0 / s e c 2  i s  w e l l  a p p r o x i m a t e d  
by t h e  l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n  
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F i g .  3 2 .  Change  i n  F r e q u e n c y  o f  T o n i c  ( a )  a n d  K i n e t i c  ( b )  V e s t i b -  
u l a r  N e u r o n s  w i t h  I p s i l a t e r a l  C o n s t a n t  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n s .  
C u r v e s  Under  E a c h  F r e q u e n c y  D i a g r a m  a t  V a r i o u s  P e r i o d s  o f  R o t a t i o n .  
S l a n t e d  P o r t i o n s  a r e  P e r i o d s  o f  A c c e l e r a t i o n ,  t h e  H o r i z o n t a l  Ones  
P e r i o d s  of  R o t a t i o n  w i t h  a C o n s t a n t  S p e e d ,  Numbers a r e  t h e  V a l u e s  
o f  A c c e l e r a t i o n  a n d  S p e e d s  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  
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w h e r e  a. i s  t h e  v a l u e  o f  t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n ;  b t h e  p r o p o r t i o n -  / l o 6  
a l i t y  c o e f f i c i e n t ,  or, i f  t h e  d e p e n d e n c e  ( 2 )  i s  c o n s t r u c t e d  i n  a 
s e m i l o g a r i t h m i c  s c a l e ,  t h e  v a l u e  o f  t h e  t a n g e n t  o f  t h e  a n g l e  o f  
i n c l i n a t i o n  o f  a d i r e c t  l i n e  t o  t h e  l o g a r i t h m i c  a x i s  ( F i g .  3 3 ) .  
a.  a n d  b i n  ( 2 )  were d e f i n e d  f o r  e a c h  u n i t  a f t e r  s e v e r a l  r o t a t i o n s  
( u s u a l l y  5 - 1 0 )  f o r  v a r i o u s  v a l u e s  o f  a c c e l e r a t i o n s .  

To a v o i d  a n y  s y s t e m a t i c  e r r o r  w i t h  t h e  d e f i n i t i o n  o f  t h e  
t h r e s h o l d  of  c 1 0 ,  t h e  a u t h o r s  g a v e  a number o f  a c c e l e r a t i o n s  w i t h  
random d i s t r i b u t i o n .  When a c c e l e r a t i o n  w a s  a p p l i e d  n e a r  t h e  
t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n ,  t h e  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  was s o  s m a l l  t h a t  
i t  was a l m o s t  i m p o s s i b l e ,  e s p e c i a l l y  w i t h  t o n i c  n e u r o n s ,  t o  d i s -  
t i n g u i s h  t h e  r e s p o n s e  f r o m  s p o n t a n e o u s  f r e q u e n c y  f l u c t u a t i o n s .  
T h e r e f o r e  a c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  g r e a t e r  t h a n  5 Hz w a s  a c c e p t e d  a s  
a r e s p o n s e .  

.. S t r i c t l y  s p e a k i n g ,  t h e  

m 50; 0 4  

d e p e n d e n c i e s  (2) c o n s t r u c t e d  
2 m, f i n  s e m i l o g a r i t h m i c  s c a l e  

( F i g .  3 3 )  a r e  p o s s i b l y  n o t  9 '  

t 4d r e c t i l i n e a r  i n  a r e g i o n  n e a r  
ca, t h e  a b s c i s s a ,  a n d  c o u l d  b e  c o n -  

t i n u e d  u p  t o  0 O / s e c 2 .  I n  
t h i s  c a s e  no  t h r e s h o l d  w o u l d  
e x i s t .  A s  we h a v e  a l r e a d y  cd M -  

n o t e d ,  G r o e n  e t  a l .  c o n s i d e r  
t h a t  i n  s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  
f i b e r s  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  
t h e r e  i s  no t h r e s h o l d .  How- 
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F i g .  3 3 .  D e p e n d e n c y  o f  Maximum 
Change  i n  F r e q u e n c y  on t h e  V a l u e  e v e r ,  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  
o f  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  i n  T o n i c  Shimazu a n d  P r e c h t ,  s t a t i s t i c -  
(1) and  K i n e t i c  ( 2 )  V e s t i b u l a r  a l l y  s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  i n  
N e u r o n s  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  w i t h  

o l d  a c c e l e r a t i o n  were  n o t  o b s e r v e d  i n  a m a j o r i t y  o f  u n i t s .  The 
l o w e s t  t h r e s h o l d  f o u n d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  w a s  0 . 2 3  O / s e c 2 .  

a c c e l e r a t i o n  l o w e r  t h a n  t h r e s h -  

The mean t h r e s h o l d s  ( a o )  o f  t o n i c  a n d  k i n e t i c  n e u r o n s  were 
e q u a l  t o  0 . 9 3  t 0 . 5 5  a n d  4 . 6 5  - t 1 . 8 4 0 / s e c 2 .  The v a l u e s  o f  t h e  c o -  
e f f i c i e n t  b d e F i n i n g  t h e  r a t e  o f  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  w i t h  a n  i n -  
c r e a s e  i n  t h e  v a l u e  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  were e q u a l  t o  3 1 . 6  + 
1 1 . 8  a n d  8 5 . 7  t 3 0 . 5  O / s e c ,  r e s p e c t i v e l y .  The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  
t h e s e  v a l u e s  in  b o t h  g r o u p s  o f  n e u r o n s  were s t a t i s t i c a l l y  r e l i a b l e  
( p  < 0 . 0 1 ) .  

I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  i n  two  n e u r o n s  w i t h  l o w  s p o n t a n e o u s  
a c t i v i t y  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  l o w - v a l u e d  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  t h e  
d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  s m o o t h l y  a s  i n  t o n i c  n e u r o n s  ( l a r g e  
A ) .  N o n e t h e l e s s  t h e y  h a d  h i g h  t h r e s h o l d s  ( a o )  a n d  w i t h  g r e a t  / l o 7  
a c c e l e r a t i o n s  t h e y  showed a r a p i d  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  ( s m a l l  A )  
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w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  k i n e t i c  n e u r o n s .  N e u r o n s  o f  s u c h  m i x e d  
c h a r a c t e r  p o s s i b l y  f o r m  a n  i n t e r m e d i a t e  g r o u p  o f  Type I n e u r o n s .  

T h u s  i n  d e c e r e b r a t e d  a n a e s t h e t i z e d  c a t s  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  
o f  Type I f a l l  i n t o  two d i s t i n c t  g r o u p s  a c c o r d i n g  t o  t h e  n a t u r e  o f  
t h e i r  r e s p o n s e  t o  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s :  
k i n e t i c  a n d  t o n i c  n e u r o n s .  K i n e t i c  n e u r o n s  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  
a n  a b s e n c e  o f  s p o n t a n e o u s  r h y t h m i c  d i s c h a r g e ,  b y  h i g h  t h r e s h o l d s ,  
b y  s i g n i f i c a n t  l a t e n c y ,  b y  a r a p i d  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  w i t h  t h e  
a c t i o n  o f  c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  a n d  by a n  a b r u p t  g r o w t h  
i n  maximum d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  w i t h  a g r o w t h  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l -  
e r a t i o n .  T o n i c  n e u r o n s  h a v e  t h e  o p p o s i t e  c h a r a c t e r i s t i c s .  B e c a u s e  
o f  t h e  a b s e n c e  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e ,  k i n e t i c  n e u r o n s  a r e  f o u n d  
t o  b e  more c o m p l e x  t h a n  t o n i c  n e u r o n s .  T h e r e f o r e  t h e  r a t i o  o f  t h e  
u s u a l  number o f  t o n i c  a n d  k i n e t i c  n e u r o n s  f o u n d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  
o f  S h i m a z u  a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 5 ) ,  5:1, p r o b a b l y  i s  n o t  r e p r e s e n t a t i v e  
o f  a c t u a l  n e u r o n  p o p u l a t i o n s .  

A s  was i n d i c a t e d  i n  C h a p t e r  11, w i t h  a n  i n d e f i n i t e l y  l o n g  
r o t a t i o n  u n d e r  c o n s t a n t  a n s u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h e  c u p u l a  i s  d e -  
f l e c t e d  a n d  a n g l e  e m a x  = ~ l - & [ c f .  ( 6 )  C h a p t e r  111. Compar ing  t h i s  
e x p r e s s i o n  w i t h  t h e  e m p i r i c a l  e q u a t i o n  ( 2 ) ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  e x -  
t r a c t  t h e  c o r r e l a t i o n  

w h e r e  e o  i s  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  
t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n ;  i . e . ,  t h e  maximum c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  w i t h  
l o n g - l a s t i n g  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  l o g a r i t h m  
o f  t h e  maximum d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a .  

A l o g a r i t h m i c  r e l a t i o n s h i p  ( 3 )  b e t w e e n  t h e  n e u r o n ' s  maximum 
c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  a n d  t h e  a c c e l e r a t i o n  w a s  made i n  a r a n g e  o f  
a c c e l e r a t i o n s  f r o m  0 . 5  t o  1 0 - 1 7 0 / s e c 2 .  

A s  w a s  i n d i c a t e d  i n  F i g u r e  3 2 ,  b o t h  t h e  t o n i c  a n d  k i n e t i c  
v e s t i b u l a r  c u r r e n t s  u s u a l l y  p r e s e r v e d  t h e  maximum d i s c h a r g e  f r e -  
q u e n c y  u n c h a n g e d  o v e r  a p r o l o n g e d  p e r i o d  o f  t h e  a c t i o n  o f  c o n s t a n t  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  i e .  t e n d e n c i e s  t o w a r d  a d a p t a t i o n  d i d  n o t  
a p p e a r .  

H o w e v e r ,  i n  1 / 5  o f  a l l  r e g i s t e r e d  n e u r o n s  t h e  d i s c h a r g e  f r e -  
q u e n c y  d e c r e a s e d  somewhat  a f t e r  a t t a i n i n g  a maximum v a l u e ,  d e s p i t e  
c o n t i n u i n g  a c c e l e r a t e d  r o t a t i o n .  T h e s e  n e u r o n s  showed a c l e a r  o v e r -  
l a p p i n g  o f  t h e  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  when t h e  p l a t f o r m  
s u d d e n l y  s t o p p e d  a f t e r  p r o l o n g e d  ( 3  m i n )  r o t a t i o n  a t  a c o n s t a n t  
s p e e d .  I n  s e v e r a l  cases  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  t h e n  n o t  o n l y  
r e t u r n e d  t o  t h e  r e s t  l e v e l ,  b u t  e v e n  e x c e e d e d  i t .  I n  k i n e t i c  n e u -  
r o n s ,  o v e r l a p p i n g  w a s  u s u a l l y  n o t  o b s e r v e d  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  
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s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e ,  b u t  a c o n s e q u e n t  a p p e a r a n c e  o f  d i s c h a r g e s  
w a s  o b s e r v e d .  

I 
C I 

OL 

Time, sec 

F i g .  3 4 .  D i f f e r e n t  Models  o f  F r e q u e n c y  R e s p o n s e s  o f  S i n g u l a r  / l o 8  
V e s t i b u l a r  N e u r o n s .  

( a )  R e s p o n s e  o f  a T o n i c  N e u r o n  t o  I p s i l a t e r a l  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  
( 7 0 / s e c 2 ) .  V e r t i c a l  D o t t e d  L i n e s  I n d i c a t e  t h e  B e g i n n i n g  o f  A c c e l -  
e r a t i o n  a n d  t h e  Moment of D e p a r t u r e  a t  a C o n s t a n t  S p e e d  ( 1 9 5 O / s e c ) ;  
( b , c )  R e s p o n s e s  o f  T o n i c  N e u r o n s  t o  S t o p  S t i m u l u s  ( b :  1 0 0 ° / s e c ;  
c :  6 5 ' / s e c ) ;  ( d )  R e s p o n s e  o f  a K i n e t i c  N e u r o n  ( 1 5 0 ° / s e c )  w i t h  
C o n t r a l a t e r a l  R o t a t i o n .  ( a - b )  Were O b t a i n e d  From A n i m a l s  w i t h  a 
D e s t r o y e d  C o n t r a l a t e r a l  L a b y r i n t h  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  

N e u r o n s  w h i c h  p r e s e r v e d  a maximum f r e q u e n c y  d u r i n g  e x t e n d e d  a c t i o n  
o f  a c c e l e r a t i o n  w i t h o u t  a n y  a d a p t a t i o n  d i d  n o t  show o v e r l a p p i n g  
a f t e r  a s u d d e n  s t o p  o f  r o t a t i o n  a n d ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  n e u r o n s  
w h i c h  d e c r e a s e d  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  showed a p r o n o u n c e d  o v e r -  
l a p p i n g  t o  some d e g r e e  or a damping  o s c i l l a t i o n  a f t e r  s t o p p i n g  
( F i g .  3 4 ) .  Then it would  b e  p o s s i b l e  t o  s u p p o s e  t h a t  t h e  o b s e r v e d  
d e c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  d u r i n g  a c c e l e r a t i o n  i s  n o t  a n  a c t u a l  a d a p t -  
a t i o n ,  b u t  o n l y  t h e  i n i t i a l  p h a s e  o f  t h i s  o s c i l l a t i o n .  

I t  r e m a i n e d  u n c l e a r  w h e t h e r  d a m p i n g  o s c i l l a t i o n s  o f  d i s c h a r g e  
f r e q u e n c y  a r o u n d  t h e  r e s t  l e v e l  were  e l i c i t e d  b y  t h e  p e r i p h e r a l  
mechanism or by t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  I t  i s  
i n t e r e s t i n g  t h a t  G r o e n  a t  a l .  ( 1 9 5 2 )  o b s e r v e d  a s i m i l a r  phenomenon 
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i n  p r i m a r y  f i b e r s  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  a s k a t e  a f t e r  a p p l i c a -  
t i o n  o f  s t o p - s t i m u l i .  

The c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h ,  a s  t h e  a u t h o r  i n d i c a t e d ,  i s  n o t  / 1 0 9  
r e s p o n s i b l e  for o s c i l l a t i o n s  s i n c e  o s c i l l a t i o n s  were  o b s e r v e d  e v e n  
a f t e r  i t s  d e s t r u c t i o n .  

Thus  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  S c h i m a z u  a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 5 )  d i d  n o t  
g i v e  c o n v i n c i n g  p r o o f s  o f  t h e  e x i s t e n c e  o f  a n y  s i g n i f i c a n t  a d a p t -  
a t i o n  i n  Type I n e u r o n s  when l o n g - l a s t i n g  c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l -  
e r a t i o n  w a s  u s e d  a s  a n  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  
o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  w h i c h  a g r e e s  w i t h  t h e  a s s u m p t i o n s  o f  
R o s s  ( 1 9 3 6 )  a n d  A d r i a n  ( 1 9 4 3 ) ,  a n d  a l s o  w i t h  t h e  d a t a  o f  C r a m p t o n ' s  
i n v e s t i g a t i o n s  ( C r a m p t o n ,  1 9 6 5 )  on n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u -  
c l e i  i n  a c a t .  

L o w e n s t e i n  ( 1 9 6 5 )  i n v e s t i g a t e d  t h e  a c t i o n  o f  g a l v a n i c  p o l a r -  
i z a t i o n  a n d  d i s c h a r g e  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  
h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  o f  t h e  s k a t e .  He showed t h a t  w i t h  
e x p o n e n t i a l  i n c r e a s e  i n  t h e  v a l u e  o f  t h e  s t i m u l a t i o n  c u r r e n t  
( w h i c h  s i m u l a t e d  a d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  w i t h  t h e  a c t i o n  of 
c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n )  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  a d a p t s  v e r y  
s l i g h t l y .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  w i t h  t h e  i n c l u s i o n  or e x c l u s i o n  o f  
c u r r e n t ,  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  a t  f i r s t  s h a r p l y  c h a n g e s ,  b u t  
a f t e r w a r d s  a s i g n i f i c a n t  a n d  r a p i d  a d a p t a t i o n  i s  o b s e r v e d .  The 
r e s p o n s e  o f  t h e  t o n i c  a n d  k i n e t i c  n e u r o n s  i s  s i m i l a r  t o  t h e  r e -  
s p o n s e  o f  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  t o  s l o w l y  
i n c r e a s i n g  p o l a r i z i n g  c u r r e n t .  P o s s i b l y  i f  t h e  c u p u l a  i s  s w i f t l y  
d e f l e c t e d  a n d  h e l d  i n  a d e f l e c t e d  p o s i t i o n ,  a d a p t a t i o n  w i l l  be  o b -  
s e r v e d .  To a c e r t a i n  d e g r e e ,  t h e  r e s u l t s  o f  L e d o u x ' s  s t u d i e s  
( 1 9 6 1 )  a r e  e x p l a i n e d  by a s i m i l a r  phenomenon.  

The F u n c t i o n a l  Connec t ions  o f  Type I Neurons 
w i t h  Pr imary  V e s t i b u l a r  A f f e r e n c e  

A s  Sh imazu a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 5 )  i n d i c a t e d ,  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n  r e s p o n s e  t o  a s i n g l e  e l e c t r i c a l  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  c o n s i s t s  o f  a . p o s i t i v e  
or p o s i t i v e - n e g a t i v e  wave ( P ) ,  a l a r g e  n e g a t i v e  wave ( N 1 )  a n d  a 
s m a l l  d e l a y e d  n e g a t i v e  wave ( N 2 ) .  The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  p o t e n -  
t i a l  P ,  m e a s u r e d  f r o m  t h e  i n d e x  o f  t h e  a r t i f a c t  o f  s t i m u l a t i o n  t o  
t h e  t o p  o f  t h e  p o s i t i v e  w a v e ,  w a s  0 . 6 6  + 0 . 1 4  m s e c  ( P r e c h t ,  S h i m a z u ,  
1 9 6 5 1 ,  a n d  c a n  i n d i c a t e  t h e  moment o f  a r r i v a l  o f  t h e  a f f e r e n t  
i m p u l s e s  a t  t h e  a x o n  t e r m i n a l  ( B r o o k s ,  E c c l e s ,  1 9 4 7 ) .  The p o t e n t i a l  
P r e p r o d u c e s  a r h y t h m  o f  n e r v e  s t i m u l a t i o n  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  up 
t o  2 0 0  Hz w i t h o u t  a n y  v i s i b l e  c h a n g e s  i n  a m p l i t u d e ,  i s  r e s i s t a n t  
t o  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  a n d  i n c r e a s e s  i n  a m p l i t u d e ,  when t h e  m i c r o -  
e l e c t r o d e  i s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  n e a r  t h e  e n t r a n c e  
o f  t h e  8 t h  n e r v e .  T h u s  t h e  p o t e n t i a l  P r e f l e c t s  t h e  t o t a l  e l i c i t e d  
c o m m i s s u r e  a c t i v i t y ,  c h i e f l y  o f  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  n e r v e  e l e -  
m e n t s ,  a l t h o u g h  a n t i d r o m i c  r e s p o n s e s  o f  t h e  a f f e r e n t  f i b e r s  t o  t h e  
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t e r m i n a l  o r g a n  p r o b a b l y  a r e  a l s o  i n c l u d e d  i n  t h e  summary p o t e n t i a l  
( G a c e k ,  1 9 6 0 ) .  A more p r o n o u n c e d  c o m p o n e n t  o f  t h e  e l i c i t e d  summary /110 
p o t e n t i a l  i s  t h e  p o t e n t i a l  N 1 ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  w h i c h  s o m e t i m e s  
e x c e e d e d  1 mV. The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  p o t e n t i a l  N1 i s  1 . 0 6  -t 
0 . 2 2  m s e c ;  i . e . ,  i t  r i s e s  i n  a p p r o x i m a t e l y  0 . 4  msec a f t e r  t h e  
a r r i v a l  o f  a f f e r e n t  i m p u l s e s  a t  t h e  a x o n  t e r m i n a l .  The d u r a t i o n  
o f  t h e  p o t e n t i a l  i s  1 - 1 . 5  m s e c .  Wi th  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  a f r e q u e n c y  of  3 0  H z ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  
p o t e n t i a l  d e c r e a s e d  t o  7 0 %  f o r  1 s e c  and  t o  4 0 %  w i t h  a s t i m u l a t i o n  
a t  a f r e q u e n c y  o f  1 0 0  Hz. The f u l l  r e s t o r a t i v e  p e r i o d  o f  t h e  
p o t e n t i a l  w a s  a r o u n d  1 0  m s e c .  Wi th  d e e p  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  t h e  
p o t e n t i a l  N1 a l m o s t  c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d  and  w a s  r e p l a c e d  by a 
s l o w  n e g a t i v e  wave o f  s m a l l  a m p l i t u d e ,  r e p r e s e n t i n g  p o s s i b l y  t h e  
s y n a p t i c  p o t e n t i a l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  (Brooks, E c c l e s ,  
1 9 4 7 ) .  T h u s  t h e  p o t e n t i a l  N1 r e f l e c t s  t h e  summary m o n o s y n a p t i c -  
a l l y  e l i c i t e d  c o m m i s s u r e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i .  

- 

The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  p o t e n t i a l  N 2  i s  2 . 4 6  t 0 .26  m s e c ,  
t h e  d u r a t i o n  2 - 3 msec or more .  Wi th  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  a f r e q u e n c y  of 3 0  Hz t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  po-  
t e n t i a l s  d e c r e a s e  4 0 % ,  a n d  w i t h  s t i m u l a t i o n  a t  a f r e q u e n c y  o f  1 0 0  
H z ,  t o  1 5 % ;  i . e .  p o t e n t i a l  N 2  i s  more  s e n s i t i v e  t h a n  N1 t o  h i g h  
f r e q u e n c y  s t i m u l a t i o n .  The c o m p l e t e  r e s t o r a t i v e  p e r i o d  l a s t e d  
more t h a n  2 0  m s e c .  The p o t e n t i a l  N2 i s  more s e n s i t i v e  t h a n  t h e  
p o t e n t i a l  N ,  b o t h  t o  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  and  t o  t h e  p h y s i o l o g i c a l  
c o n d i t i o n s  o f  t h e  a n i m a l .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  t h e  e l i c i t e d  sum- 
mary  p o t e n t i a l s  a r e  r e g i s t e r e d  n o t  o n l y  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  b u t  a l s o  i n  t h e  v e n t r a l l y  l o c a t e d  p o n t o b u l b a r  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n .  S i n c e  t h e  r e s p o n s e  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  h a s  a 
t h r e s h o l d  h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d s  o f  a n y  c o m p o n e n t  ( P ,  N1 and  
N 2 )  of  t h e  e l i c i t e d  r e s p o n s e  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  c o n c l u d e  t h a t  t h e  summary p o t e n t i a l s  N1 and  N2 were  
p r o d u c e d  by a n  i n t e r n a l  mechanism o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  and  n o t  
by a r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

When t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w a s  s t i m u l a t e d  d u r i n g  c o n t r a l a t e r a l  
r o t a t i o n  a t  a c o n s t a n t  s p e e d  ( 2 0 0 ° / s e c )  by weak c u r r e n t  i m p u l s e s ,  
s m a l l  N l  and  N 2  p o t e n t i a l s  were  r e g l s t e r e d .  A f t e r  c e s s a t i o n  o f  
r o t a t i o n  t h e  p o t e n t i a l  N1 n o t i c e a b l y  i n c r e a s e d ,  w h i l e  t h e  p o t e n t i a l  
N 2  d e c r e a s e d  i n s i g n i f i c a n t l y .  

Thus  t h e  n e u r a l  m e c h a n i s m s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  o r i g i n  o f  t h e  
p o t e n t i a l  N1 a r e  more s e n s i t i v e  t o  t h e  a c t i o n  o f  a d e q u a t e  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  t h a n  t h e  m e c h a n i s m s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  
p o t e n t i a l  N2. 

102 



We r e c a l l  t h a t  a l l  t h e  n e r v e  u n i t s  d e s c r i b e d  i n  t h i s  s e c t i o n  
a r e  s e c o n d  o r d e r  n e u r o n s  of  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h i c h  i n c r e a s e d  
t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  w i t h  t h e  l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  
a n d ,  i f  t h e y  p o s s e s s  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  d e c r e a s e  t h e  d i s c h a r g e  
f r e q u e n c y  w i t h  c o n t r a l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n .  T h u s  t h e y  show a T y p e  I 
r e s p o n s e  t o  r o t a t i o n  ( G e r n a n d t ,  1 9 4 9 ;  D u e n s i n g ,  S c h a e f e r ,  1 9 4 8 ;  
S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  I n s o f a r  a s  s u c h  a t y p e  o f  r e s p o n s e  i s  com- 
p l e t e l y  i d e n t i c a l  t o  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  of  t h e  p r i m a r y  a f f e r e n t s  /111 
f rom t h e  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  ( L o w e n s t e i n ,  
S a n d ,  1 9 4 0  a a n d  b ;  Ledoux  1 9 4 9  a t  a l . ) .  I t  i s  n o  s u r p r i s e  t h a t  
a l l  t h e s e  n e u r o n s  a r e  e x c i t e d  b y  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n s  o f  i p s i -  
l a t e r a l  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  a n d  n o t  o n e  o f  t h e m  m a n i f e s t e d  
i n h i b i t i o n .  

The  m a j o r i t y  of  k i n e t i c  n e u r o n s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  were e x c i t e d  by  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w i t h  
s u f f i c i e n t  s t a b l e  l a t e n t  p e r i o d s  of e l i c i t e d  d i s c h a r g e s  w h i c h  a l -  
ways a p p e a r e d  a g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  of  t h e  summary p o t e n t i a l  N 1 .  
Even w i t h  m i n i m a l  i n t e n s i t y  of s t i m u l a t i o n ,  t h e  d u r a t i o n  o f  l a t e n t  
p e r i o d s  was s m a l l :  1 . 2  t o  2 msec ,  i . e .  a c t i o n  p o t e n t i a l s  a r o s e  i n  
0 . 6  - 1 . 4  msec a f t e r  t h e  a r r i v a l  o f  n e r v e  i m p u l s e s  a t  t h e  a x o n  
e n d i n g s  of  p r i m a r y  n e u r o n s .  Wi th  a s t r o n g e r  r e l a t i o n s h i p ,  d i s -  
c h a r g e s  of  t h e  n e r v e  a r i o s e  w i t h  a r e t a r d a t i o n  o f  0 . 4  t o  0 . 8  msec.  
A s m a l l  v a l u e  o f  s y n a p t i c  r e t a r d a t i o n  a n d  i t s  i n s i g n i f i c a n t  f l u c -  
t u a t i o n  a t t e s t s  t o  t h e  f a c t  t h a t  k i n e t i c  n e u r o n s  a r e  a c t i v a t e d  
c h i e f l y  m o n o s y n a p t i c a l l y  b y  p r i m a r y  a f f e r e n t  i m p u l s e s .  S u c h  a 
c o n c l u s i o n  a g r e e s  w e l l  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  of  m o n o s y n a p t i c  
SPSD n e u r o n s  of t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  e l i c i t e d  b y  s t i m u -  
l a t i o n  of  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s  ( I t o ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) ,  a n d  
a l s o  w i t h  a n a t o m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  
p r i m a r y  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a n d  n e u r o n s  of  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  ( W a l b e r g  e t  a l . ,  1 9 5 8 ) .  

R e s p o n s e s  o f  t h e  m a j o r i t y  of  t o n i c  n e u r o n s ,  r e g i s t e r e d  o n l y  
i n  t h e  a b s e n c e  of a n a e s t h e s i a ,  w i t h  minimum i n t e n s i t y  o f  s t i m u -  
l a t i o n  h a d  c o m p a r a t i v e l y  p r o l o n g e d  l a t e n t  p e r i o d  w i t h  g r e a t  s c a t -  
t e r i n g :  1 . 5  - 8 . 5  msec. S u c h  a n e u r o n  r e a c t i o n  may b e  e l i c i t e d  by 
s l o w ,  r e t a r d e d  d e p o l a r i z a t i o n  of  n e u r o n s  of  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
i n  c o m p a r i s o n  w i t h  s h o r t ,  l a t e n t ,  d e e p  d e p o l a r i z a t i o n  o f  mono- 
s y n a p t i c  SPSP ( I t o  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) .  

I t  i s  p o s s i b l e  t h e t  t h e  p r o l o n g e d  l a t e n t  p e r i o d  of  t o n i c  n e u r o n  
e x c i t a t i o n  a f t e r  a s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  i s  
e x p l a i n e d  by  t h e  l o w  s p e e d  of  i m p u l s e  c o n d u c t i o n  a l o n g  t h e  p r i m a r y  
a f f e r e n t  f i b e r s ,  p r o v i t i n g  e x c i t a t i o n  of  t o n i c  n e u r o n s .  A c t u a l l y ,  
a c t i v a t i o n  of  t h e  t w o  g r o u p s  of  T y p e  I n e u r o n s  b y  a f f e r e n t  f i b e r s  
of v a r i o u s  d i a m e t e r s  i s  c o m p l e t e l y  p r o b a b l e ,  i n s o f a r  a s  t h e  s p e c -  
t r u m  of  d i a m e t e r s  o f  s i n g l e  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i s  
s u f f i c i e n t l y  b r o a d :  ir.  t h e  g u i n e a  p i g  i t  i s  1 - 9  1-1 ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  

However  P r e c h t  a n c  S h i m a z u  ( 1 9 6 5 )  showed t h a t  t h e  t h r e s h o l d  
i n t e n s i t i e s  o f  e l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  f o r  
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t h e  e x c i t a t i o n  o f  t o n i c  and  k i n e t i c  n e u r o n s  d o  n o t  d i f f e r  i n  p r a c t i c e .  
F u r t h e r m o r e ,  s e v e r a l  t o n i c  n e u r o n s  w e r e  e x c i t e d  by  v e r y  weak s t i m -  /112 
u l i  n e a r  t h e  e x c i t a t i o n  t h r e s h o l d  o f  p r i m a r y  a f f e r e n t  f i b e r s  
( P - p o t e n t i a l ) .  C o n s e q u e n t l y  h a v i n g  o n l y  t h e  b a s i s  o f  d i f f e r e n c e s  
i n  t h e  s p e e d  o f  c o n d u c t i o n  o f  a f f e r e n t  f i b e r s  makes i t  d i f f i c u l t  
t o  e x p l a i n  t h e  p r o l o n g e d  l a t e n c y  o f  t o n i c  n e u r o n  a c t i v a t i o n .  

The a u t h o r s  c o n s i d e r  t h a t  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  a p r o l o n g a t i o n  
o f  t h e  l a t e n t  p e r i o d  i s  e x p l a i n e d  b y  d i f f e r e n c e s  o f  s y n a p t i c  con-  
t a c t s  o f  t h e  p r i m a r y  a f f e r e n t s  w i t h  t o n i c  and  k i n e t i c  n e u r o n s .  

W a l b e r g  e t  a l .  ( 1 9 5 8 )  and  B r o d a l  e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  showed t h a t  
t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t o  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  
a b u n d a n t l y  c o n n e c t  t h e  d e n d r i t e  p r o c e s s e s  o f  s m a l l  c e l l s  and  a l s o  
end  a t  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  p e r i c a r i o n .  P o s s i b l e  t h i s  i s  t r u e  e v e n  
f o r  o t h e r  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

F a d i g a  a n d  B r o o k h a r t  ( 1 9 6 0 )  f o u n d  t h a t  i n  t h e  f r o m  t h e  SPSP 
o f  m o t o r  n e u r o n s  e l i c i t e d  m o n o s y n a p t i c a l l y  t h r o u g h  a x o d e n d r i t e  
s y n a p s e s  f r o m  f i b e r s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s  h a s  a more p r o l o n g e d  
d e v e l o p m e n t  i n  t i m e  t h a n  t h e  a x o s o m a t i c  SPSP f r o m  f i b e r s  o f  t h e  
l a t e r a l  co lumn.  T h e s e  e f f e c t s  w e r e  o b s e r v e d  e v e n  u n d e r  membuta l  
a n a e s t h e s i a .  T h e r e f o r e  t h e  p r o l o n g e d  l a t e n t  p e r i o d  o f  t o n i c  
n e u r o n  e x c i t a t i o n  c o u l d  b e  e x p l a i n e d  by  t h e  s l o w  i n c r e a s e  i n  
d e p o l a r i z a t i o n  t h r o u g h  a x o d e n d r i t e  s y n a p s i s .  However ,  i n  t h e  e x -  
p e r i m e n t s  o f  P r e c h t  and  S h i m a z u  ( 1 9 6 5 )  a f t e r  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  
n e m b u t a l  w h i c h ,  as i s  known,  s u p p r e s s e s s  t h e  m u l t i s y n a p t i c  t r a n s -  
m i s s i o n ,  no  s y n a p t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  w a s  f o u n d  i n  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  i m p u l s e s  and  d u r a t i o n  o f  l a t e n t  p e r i o d s  
b e t w e e n  k i n e t i c  a n d  t o n i c  n e u r o n s  i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  T h e r e f o r e  t h e  s e c o n d  a s s u m p t i o n  d o e s  n o t  
e x p l a i n  t h e  o b t a i n e d  r e s u l t s .  The  e x i s t e n c e  o f  m u l t i s y n a p t i c  c o n -  
n e c t i o n s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( I t o ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) ,  i n  t h e  
o p i n i o n  o f  P r e c h t  and  S h i m a z u ,  b e s t  e x p l a i n s  t h e  l o n g  l a t e n t  p e r i o d  
o f  t o n i c  n e u r o n  a c t i v a t i o n  a f t e r  weak ,  s i n g l e  s t i m u l a t i o n  of  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e .  

The r e t a r d e d  r e s p o n s e  c a n  b e  e l i c i t e d  by a s l o w  i n c r e a s e  i n  
d e p o l a r i z a t i o n  of t h e  t o n i c  n e u r o n  w h i c h  i s  c r e a t e d  by  r e t a r d e d  
a n d  s y n a p t i c  bombardment  c o l l e c t e d  t h r o u g h  m u l t i s y n a p t i c  p a t h s .  
When t h e  s t i m u l a t i o n  i n t e n s i t y  i n c r e a s e d ,  d i s c h a r g e s  w e r e  o b s e r v e d  
e v e n  w i t h  s m a l l  s t a b l e  l a t e n t  p e r i o d  a n d  r e t a r d e d - d i s c h a r g e s ,  
s o  t h a t  t h e  t o n i c  n e u r o n s  e v e n  h a v e  m o n o s y n a p t i c  c o n n e c t i o n s .  Wi th  
weak s t i m u l a t i o n  n o t  o n l y  w e r e  m o n o s y n a p t i c  d i s c h a r g e s  and  r e t a r d e d  
d i s c h a r g e s  o b s e r v e d ,  b u t  a l s o  s e c o n d a r y  r e t a r d e d  d i s c h a r g e s .  T h e s e  
l a t t e r  d i s c h a r g e s  w e r e  e l i c i t e d  p r o b a b l y  a l s o  by t h e  r e t a r d e d  s y n a p -  
t i c  bombardment  ( H u n t ,  J u n o ,  1 9 5 9 ) .  The f a c t  t h a t  s m a l l  d o s e s  o f  
n e m b u t a l  e l i m i n a t e d  o n l y  t h e s e  r e t a r d e d  d i s c h a r g e s  s t r e n g t h e n s  t h e  
c o n c e p t  o f  t h e  m u l t i s y n a p t i c  o r i g i n  o f  r e t a r d e d  c o m m i s s u r e s .  

The r e s p o n s e  o f  k i n e t i c  n e u r o n s  t o  v e s t i b u l a r  n e r v e  s t i m u l a -  /113 
t i o n  i s  s i m i l a r  t o  t h e  r e s p o n s e  o f  t o n i c  n e u r o n s  u n d e r  n e m b u t a l  



a n a e s t h e s i a ;  i . e . ,  m u l t i s y n a p t i c  m e c h a n i s m s  a p p e a r  r e l a t i v e l y  l e s s  
i m p o r t a n t  i n  t h e  a c t i v a t i o n  o f  k i n e t i c  n e u r o n s  t h a n  t o n i c  o n e s .  
B e s i d e s  t h e  w e l l - e s t a b l i s h e d  m o n o s y n a p t i c  p a t h s  i n  t h e  s p i n a l  c o r d  
d i v i d i n g  t h e  r e f l e x  o f  e x t e n s i o n s ,  G r a n i t  e t  a l . ,  ( 1 9 5 7 )  a s s u m e d  
t h e  p r i n c i p l e  o f  m u l t i s y n a p t i c  a c t i v a t i o n  o f  t o n i c  m o t o r  n e u r o n s .  
C o r r e s p o n d i n g l y ,  e x c i t a t i o n  w i t h  a l o n g  l a t e n t  p e r i o d  f r o m  m u s c u l a r  
a f f e r e n t s  w i t h  low t h r e s h o l d s  i n  t h e  t o n i c  m o t o r  n e u r o n s  o f  t h e  
s p i n a l  c o r d ,  w a s  d i s c o v e r e d  w h i l e  t h e  p h a s e  m o t o r  n e u r o n s  were  
e x c i t e d  o n l y  m o n o s y n a p t i c a l l y  ( T s u k h a r a ,  Ohye ,  1 9 6 4 ) .  

A s  p o s s i b l e  a n a t o m i c a l  s u b s t r a t a  f o r  m u l t i s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  c a n  b e  o n l y  t h e  i n t e r c a l o r y  n e u r o n s  i n  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  or t h e  c o l a t e r a l  a x o n s ,  l e a v i n g  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ;  L o r e n t e  de  N o ,  1 9 3 3 b ) .  V e s t i b u l a r  
c o n n e c t i o n s  ( G e r n a n d t  e t  a l . ,  1 9 5 9 )  p r o b a b l y  a r e  n o t  e s s e n t i a l  
f o r  m u l t i s y n a p t i c  m e c h a n i s m s ,  s i n c e  a c t i v a t i o n  o f  t o n i c  n e u r o n s  w i t h  
a l o n g  l a t e n t  p e r i o d  was c a u s e d  b y  s t i m u l a t i o n  i n t e n s i t y  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  w h i c h  w a s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  t h a t  n e c e s s a r y  
f o r  r e t i c u l a r  r e s p o n s e s .  

S i n c e  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  P r e c h t  a n d  S h i m a z u  t h e  c o r t e x  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  a n d  f a s t i g i a l  n u c l e i  w e r e  s e p a r a t e d  o u t ,  t h e  
p o s s i b i l i t y  o f  i n c l u d i n g  t h e  c e r e b e l l u m  i n  m u l t i s y n a p t i c a l  e x c i t a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  n e u r o n s  ( B r o d a l ,  e t  a l . ,  1 9 6 6 )  w a s  r e m o v e d .  

The a b s e n c e  o f  m o n o s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  i n  s e v e r a l  t o n i c  
n e u r o n s  m i g h t  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t ,  a s  h i s t i l o g i c a l  d a t a  
s h o w ,  d e f i n i t e  r e g i o n s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  d e p r i v e d  o f  
v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s  ( W a l b e r g  e t  a l ,  1 9 5 8 ) .  I n s o f a r  as  many t o n i c  
n e u r o n s  w e r e  e x c i t e d  m o n o s y n a p t i c a l l y  and  m u l t i s y n a p t i c a l l y  w i t h  
weak s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  i t  i s  i m p r o b a b l e  t h a t  a l l  
t o n i c  n e u r o n s  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  r e g i o n s  f r e e  f r o m  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  
a f f e r e n t s .  A c t u a l l y  t o n i c  a n d  k i n e t i c  n e u r o n s  a r e  c l e a r l y  d i s t r i b u t e d  
s i d e  b y  s i d e  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

M i c k l e  a n d  Ades ( 1 9 5 4 )  r e g i s t e r e d ,  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
o f  t h e  c a t  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  a n  e l i c i t e d  
p o t e n t i a l ,  t h e  c o m p o n e n t s  o f  w h i c h  h a d  l a t e n t  p e r i o d s  o f  1 - 1 . 2 5  
a n d  4 msec w h i c h  c o r r e s p o n d  t o  t h e  l a t e n t  p e r i o d s  o f  t h e  p o t e n t i a l s  
N 1  a n d  N2. The c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  p o t e n t i a l s  N 1  a n d  N 2  ( l a t e n t  
p e r i o d ,  s e n s i t i v i t y  t o  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  a n d  t o  h o r i z o n t a l  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n )  were ,  r e s p e c t i v e l y ,  t h e  s a m e  a s  i n  k i n e t i c  
a n d  t o n i c  n e u r o n s .  C o n s e q u e n t l y  t h e  c o m p o n e n t  N2 o f  t h e  e l i c i t e d  
p o t e n t i a l  r e f l e c t s  t h e  t o t a l  a c t i v i t y  o f  t o n i c  n e u r o n s ,  w h i c h  a r e  / 1 1 4  
a c t i v a t e d  t h r o u g h  m u l t i s y n a p t i c  c h a i n s .  T h e  d e s c r i b e d  e x p e r i m e n t s  
make i t  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  m u l t i s y n a p t i c  m e c h a n i s m s  a r e  e s s e n t i a l  
f o r  m a i n t a i n i n g  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  t o n i c  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s .  

I n h i b i t i o n  o f  t h e  C e n t r a l  V e s t i b u l a r  Neurons 
From t h e  C o n t r a l a t e r a l  L a b y r i n t h  and i t s  Conduct ing  P a t h s  

W i t h  a s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  t h e  
e l i c i t e d  p o t e n t i a l  i s  r e g i s t e r e d  n o t  o n l y  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u -  
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l a r  n u c l e i  b u t  a l s o  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  o n e s  ( S h i m a z u  and  P r e c h t ,  
1 9 6 6 ) ,  w h e r e  i t  c o n s i s t s  of an  i n i t i a l  p o s i t i v e  d e f l e c t i o n  a n d  a 
s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  o n e  ( F i g .  3 5 ) .  

The a m p l i t u d e  o f  t h e  i n i t i a l  p o s i t i v e  d e f l e c t i o n  i s  on t h e  
o r d e r  o f  5 0 - 7 5  p V  (maximum 1 0 0  U V ) ;  t h e  l a t e n t  p e r i o d  m e a s u r e d  
f r o m  t h e  a r t i f a c t  o f  s t i m u l a t i o n  t o  t h e  c r e s t  o f  t h e  p o s i t i v e  wave 
i s  2.4 - 2 . 5  msec  ( F i g .  3 5 b ) .  

Summary e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  a r e  d i s c o v e r e d  Pn a c l e a r l y  l o c a l i z e d  r e g i o n .  I n  F i g u r e  
3 5 a  t h e  s h a d e d  a r e a  i n d i c a t e s  t h e  r e g i o n  w h e r e  t h e  a m p l i t u d e  o f  
e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  c o n s i s t s  o f  more t h a n  30% o f  t h e  maximum a m p l i -  
t u d e  o f  t h e  i n i t i a l  p o s i t i v e  p o t e n t i a l .  The r e g i o n  i s  l o c a l i z e d  i n  
t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  a n d  i n  t h e  v e n t r a l - m e d i a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  s u p e r i o r  a n d  l a t e r a l  n u c l e i .  I n  t h e  r o s t r a l -  
c a u d a l  d i r e c t i o n  t h e s e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  w e r e  o b s e r v e d  p r i m a r i l y  
i n  t h e  k n e e  o f  t h e  f a c i a l  n e r v e ,  i n  t h e  m e d i a l  a n d  s u p e r i o r  n u c l e i  
and  g r a d u a l l y  l o w e r e d  t o  t h e  r o s t r a l  b o r d e r  o f  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s .  
The  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  w e r e  n o t  o b s e r v e d  i n  t h e  c a u d a l  h a l v e s  o f  
t h e  m e d i a l  and  d e s c e n d i n g  n u c l e i .  F i g u r e  3 6 a  r e p r e s e n t s  t h e  e l i c i t e d  
p o t e n t i a l s  a t  v a r i o u s  p o i n t s  o f  a c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  
i n  r e s p o n s e  t o  s i n g l e  s t i m u l i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  I n  t h e  
v e n t r a l - l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h e r e  
was r e g i s t e r e d ,  as  w a s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  a l a r g e  p r e s y n a p t i c  p o t e n t i a l  
p e a k  o f  p r i m a r y  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a n d  a s m a l l  p o t e n t i a l  
N 1  and N 2 .  When t h e  e l e c t r o d e  was i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  b r a i n  s t e m  
a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e ,  a t h r e e - p h a s e  p o t e n t i a l  w a s  r e g i s t e r e d :  a 
s m a l l  p o s i t i v e  d e f l e c t i o n  p r e c e d e d  t h e  n e g a t i v e - p o s i t i v e  d e f l e c t i o n .  
The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  n e g a t i v e  component  c o n s i s t e d  o f  2 - 2 . 1  m s e c .  
The n e g a t i v e  p o t e n t i a l  o f t e n  h a d  two p e a k s .  T h i s  p o t e n t i a l  w a s  
r e g i s t e r e d  e x c l u s i v e l y  i n  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  no  
d e e p e r  t h a n  1.5-2 m m .  Wi th  t h e  d o u b l e d  s t i m u l i  a t  a n  i n t e r v a l  o f  
5 m s e c ,  t h e  r e s p o n s e  t o  t h e  s e c o n d  s t i m u l u s  w a s  n o t i c e a b l y  s u p p r e s s e d  
( F i g .  3 6 b ) ,  w h i c h  i s  s i m i l a r  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  N 1  r e g i s t e r e d  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  b u t  d i f f e r s  f r o m  t h e  c h a r a c t e r -  
i s t i c s  o f  t h e  summary e l i c i t e d  p o t e n t i a l  o f  p r i m a r y  a f f e r e n t s  w h i c h  
p r o d u c e  a s t i m u l a t i o n  f r e q u e n c y  up t o  5 0 0  Hz. 

T h u s ,  a t h r e e - p h a s e  p o t e n t i a l ,  r e g i s t e r e d  i n  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  
of t h e  b r a i n  s t e m  a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e ,  r e f l e c t s  t h e  summary 
e l i c i t e d  a c t i v i t y ,  c o n d u c t e d  a l o n g  f i b e r s ,  o r i g i n a t i n g  f r o m  t h e  
s e c o n d a r y  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  on t h e  i p s i l a t e r a l  s i d e ,  and  n o t  
d i r e c t l y  f r o m  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s .  

When t h e  m i c r o e l e c t r o d e  was i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  v e n t r a l - m e d i a l  
p o r t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  a n  i n i t i a l  p o s i t i v e  
p o t e n t i a l  w a s  r e g i s t e r e d .  T h i s  p o t e n t i a l  r e a c t e d  t h e  same a s  
p o t e n t i a l s  N 1  a n d  N 2  t o  d o u b l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  
w h i c h  i n d i c a t e s  i t s  t r a n s y n a p t i c  o r i g i n .  The a u t h o r s  d i d  n o t  d i s -  
c o v e r  a n y  p o s i t i v e  d a t a  on t h e  e x i s t e n c e  o f  c r o s s - p r i m a r y  f i b e r s  
t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h i c h  a g r e e s  w i t h  t h e  a n a t o m -  

106  



F i g .  3 5 .  E l i c i t e d  P o t e n t i a l s  o f  t h e  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i .  /115 
( 2 )  S c h e m a t i c  Drawing  o f  a H i s t o l o g i c a l  S e c t i o n .  The  V e r t i c a l  
L i n e  I n d i c a t e s  t h e  P o s i t i o n  of t h e  E l e c t r o d e  T i p ;  S c a l e  5 0 0  p ;  I n  
t h e  S h a d e d  A r e a s ,  P o t e n t i a l s  w i t h  a n  A m p l i t u d e  G r e a t e r  t h a n  30% o f  
t h e  Maximum A m p l i t u d e  o f  P o s i t i v e  P o t e n t i a l  Were R e g i s t e r e d .  The 
R e m a i n i n g  D e s i g n a t i o n s  a r e  t h e  Same as  i n  F i g u r e  3 0 .  ( b )  Summary 
P o t e n t i a l s  E l i c i t e d  b y  S i n g l e  S t i m u l a t i o n s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N e r v e .  
The I n t e n s i t y  o f  S t i m u l a t i o n  1 . 2  V ( 2  T i m e s  G r e a t e r  t h a n  t h e  T h r e s h -  
o l d  o f  Nl). E a c h  R e c o r d i n g  Was R e g i s t e r e d  a t  a P o i n t  I n d i c a t e d  b y  
L a b e l s  o f  S c a l e  A a n d  O b t a i n e d  b y  t h e  S u p e r p o s i t i o n  o f  1 0  Ray S w e e p s .  
The  T i m e  S c a l e  i s  5 m s e c ,  C a l i b r a t i o n  1 0 0  mV ( S h i m a z u  a n d  P r e c h t ,  
1 9 6 6 ) .  

i c a l  d a t a  o f  A .  R a s s m u s e n  ( 1 9 3 2 ) .  T h e  l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  i n i t i a l  
p o s i t i v e  p o t e n t i a l  e q u a l s  2 . 4  - 2 . 5  m s e c ,  w h i c h  i s  0 . 4  m s e c  l o n g e r  
t h a n  t h e  l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  p o t e n t i a l  r e g i s t e r e d  a l o n g  t h e  c e n t r a l  
l i n e  of t h e  b r a i n  s t e m .  The  l a t e n c y  o f  a n t i d r o m i c  d i s c h a r g e  o f  
T y p e  I n e u r o n s  e q u a l s  0 . 3  - 0 . 4  msec a f t e r  a s i n g l e  s t i m u l a t i o n ,  
a p p l i e d  a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e  o f  t h e  b r a i n  s t e m  ( F i g .  36 e ,  A a n d  
B I .  Hence i t  f o l l o w s  t h a t  t h e  i n i t i a l  p o s i t i v e  p o t e n t i a l ,  w h i c h  
i s  l o c a l i z e d  i n  t h e  v e n t r a l - m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  i s  p r o d u c e d  by n e r v e  i m p u l s e s  p r o p a g a t e d  a l o n g  
t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a n d  p a s s i n g  u n d e r  t h e  b o t t o m  s u r f a c e  o f  t h e  
f o u r t h  v e n t r i c l e .  
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F i g .  3 6 .  E l i c i t e d  P o t e n t i a l s  i n  V a r i o u s  P o r t i o n s  o f  t h e  C o n d u c t i n g  / 1 1 6  
P a t h  From t h e  I p s i l a t e r a l  t o  t h e  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i .  
(A) R e s p o n s e  t o  S i n g l e  S t i m u l a t i o n ;  (B)  The Same t o  D o u b l e  S t i m u l a -  
t i o n ;  ( a )  A c t i v e  E l e c t r o d e  i n  t h e  V e n t r a l  P o r t i o n  o f  t h e  I p s i l a t e r a l  
V e s t i b u l a r  N u c l e i ;  ( b )  A l o n g  t h e  C e n t r a l  L i n e  ( 0 . 5  m m  Below t h e  
B o t t o m  o f  t h e  F o u r t h  V e n t r i c a l ) ;  ( c )  and  ( d )  i n  t h e  V e n t r a l  P o r t i o n  
o f  t h e  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i ;  ( e )  A n t i d r o m i c a l l y  
E l i c i t e d  C o m m i s s u r e s  o f  Type I V e s t i b u l a r  N e u r o n s  i n  R e s p o n s e  t o  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  D o r s a l  P o r t i o n  o f  t h e  B r a i n  S t e m  A l o n g  t h e  
C e n t r a l  L i n e .  The Moment o f  S t i m u l a t i o n  i s  I n d i c a t e d  Below t h e  
O s c i l l o g r a p h  P o i n t .  The S t i m u l a t i o n  I n t e n s i t y  was 2 Times  L e s s  Than 
t h e  T h r e s h o l d  o f  N 1  (for a - d ) ;  f o r  ( e )  i t  was 0 . 4  V .  Time S c a l e :  
1 msec for ( a )  and  ( e )  and  5 msec for ( b ) ,  ( c )  and  ( d ) .  C a l i b r a t i o n s :  
( a ) ,  ( e )  = 6 0 0  a n d  ( b ) ,  ( c )  and  ( d )  = 1 0 0  p V .  The Lower D i a g r a m  
I n d i c a t e s  t h e  P o i n t  o f  S t i m u l a t i o n  a n d  A l s o  S t r u c t u r e s  C o n n e c t i n g  
t h e  E l i c i t e d  P o t e n t i a l s  ( S h i m a z u  and  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

The a r r i v a l  o f  t h e  v e r y  f i r s t  i m p u l s e s  i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h e  n u c l e i  c a n  b e  a p p r o x i m a t e l y  c h a r a c t e r i z e d  by  t h e  p e a k  o f  t h e  
p o s i t i v e  p o t e n t i a l  ( B r o o k s ,  E c c l e s ,  1 9 4 7 ;  E c c l e s  1 9 6 6 ) .  The 
c h a r a c t e r  o f  t h e  c h a n g e  i n  a m p l i t u d e  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  p o s i t i v e  
p o t e n t i a l  w i t h  t h e  i n c r e a s e  i n  s t i m u l a t i o n  i n t e n s i t y  i s  s i m i l a r  t o  
a c h a n g e  i n  a m p l i t u d e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  p o t e n t i a l s  N 1  a n d  N 2 )  b u t  
d i f f e r s  f r o m  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
( F i g .  3 7 ) .  The t h r e s h o l d  o f  t h e  p o s i t i v e  p o t e n t i a l  i s  d e f i n i t e l y  
l o w e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  o f  p o t e n t i a l s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  
T h e s e  d a t a  a l s o  s u p p o r t  t h e  p o i n t  of v i e w  t h a t  t h e  e l i c i t e d  c o n t r a -  
l a t e r a l  p o t e n t i a l s  r e f l e c t  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  a n d  n o t  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

Wi th  a s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i t  i s  o f t e n  
d i f f i c u l t  t o  s e p a r a t e  t h e  s u b s e q u e n t  s l o w  n e g a t i v e  c o m p o n e n t  o f  
t h e  e l i c i t e d  c o n t r a l a t e r a l  p o t e n t i a l  ( F i g .  3 6 a ,  d ) .  D o u b l e  s t i m u -  
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F i g .  3 7 .  C o n n e c t i o n  B e t w e e n  Summary P o t e n t i a l s  and  R e s p o n s e s  o f  /117 
S i n g l e  N e u r o n s .  
The  U p p e r  F i g u r e :  A m p l i t u d e s  o f  P o t e n t i a l s  P ,  N 1  and N2 o f  t h e  
R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  (RF)  and  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u l a r  N u c l e i  (CVN). 
( a )  E x c i t a t i o n  T h r e s h o l d  o f  Type I N e u r o n s  W i t h  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  
V e s t i b u l a r  N e r v e ;  ( b )  E x c i t a t i o n  T h r e s h o l d  o f  Type I1 C o n t r a l a t e r a l  
N e u r o n s ;  ( c )  I n h i b i t i o n  T h r e s h o l d  o f  Type I C o n t r a l a t e r a l  N e u r o n s ;  
( d )  S t i m u l a t i o n  T h r e s h o l d  o f  Type I C o n t r a l a t e r a l  N e u r o n s  A f t e r  
M e d i a l - D o r s a l  S e c t i o n  o f  t h e  B r a i n  S tem.  T h r e s h o l d s  Were D e f i n e d  
w i t h  a S t i m u l a t i o n  F r e q u e n c y  o f  5 0  Hz. S c a l e s  o f  A m p l i t u d e :  
I - for P ,  N 1  a n d  N 2 ;  II - R F ;  III - C V N  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

l a t i o n ,  h o w e v e r ,  e l i c i t e d  a l a r g e  n e g a t i v e  summary p o t e n t i a l  w i t h  /118 
a l a t e n t  p e r i o d  o f  3 . 2  msec a f t e r  t h e  s e c o n d  s t i m u l a t i o n  ( F i g .  36D, 
d ) .  T h e s e  r e s u l t s  i n d i c a t e  t h a t  some v e s t i b u l a r  n e u r o n s  a r e  
e x c i t e d  by i m p u l s e s  c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  The 
n e g a t i v e  p o t e n t i a l  i s  more p r o n o u n c e d  i n  t h e  v e n t r a l - m e d i a l  p o r t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  a l t h o u g h  i t  i s  more d o r s a l  t h a n  t h e  r e g i o n  
w h e r e  a s h a r p  p o s i t i v e  p o t e n t i a l  o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  ( F i g .  3 6 )  
w a s  r e g i s t e r e d ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  Type 11 
n e u r o n s  w h i c h  a r e  e x c i t e d  ( a s  w i l l  b e  d e s c r i b e d  b e l o w )  t h r o u g h  
c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  

A f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e  f r o m  
t h e  i n f e r i o r  c o r p u s  b i g e m i n u m  t o  t h e  o b e x ,  t h e  i n i t i a l  p o s i t i v e  
p o t e n t i a l  and  t h e  s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  c o m p o n e n t  m a r k e d l y  d i m i n i s h e d  
or e v e n  c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d  ( F i g .  4 0 ) .  F i g u r e  40  a l s o  i l l u s t r a t e s  
t h e  r e s u l t s  o f  h i s t o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n  i n d i c a t i n g  t h e  d e p t h  o f  
s e c t i o n  n e c e s s a r y  t o  e l i m i n a t e  e l i c i t e d  c o n t r a l a t e r a l  p o t e n t i a l .  
An i n c i s i o n  r e p r e s e n t e d  by  t h e  b l a c k  r e g i o n  o n l y  s l i g h t l y  d e c r e a s e d  
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t h e  e l i c i t e d  c o n t r a l a t e r a l  p o t e n t i a l s ,  w h i l e  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  
s h a d e d  a r ea  c o m p l e t e l y  e l i m i n a t e d  t h e  p o t e n t i a l .  Hence  t h e  c o n -  
c l u s i o n :  i n  o r d e r  t o  r e m o v e  t h e  c o n t r a l a t e r a l  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s ,  
i t  i s  n e c e s s a r y  t o  make a c e n t r a l  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  t h e  
d e p t h  o f  a r o u n d  2 mm a n d  t o  somewhat  b r o a d e n  i t  i n  t h e  d i r e c t i o n  
o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  I n s o f a r  as  r e s p o n s e s  o f  v e s t i b u -  

/ ->. F i g .  3 8 .  I n f l u e n c e  o f  a M e d i a l -  
D o r s a l  S e c t i o n  o f  t h e  B r a i n  S tem 
o n  t h e  C o n t r a l a t e r a l  E l i c i t e d  

u Summary P o t e n t i a l s  o f  t h e  V e s t i b u -  
l a r  N u c l e i .  ( a )  C o n t r o l  R e s p o n s e s ;  
( b )  A f t e r  S e c t i o n  ( S h a d e d  Area 1); 
( c )  Scheme o f  H i s t o l o g i c a l  C r o s s  
S e c t i o n  o f  t h e  B.rain S t e m  I n d i c a t -  
i n g  t h e  D e p t h  o f  S e c t i o n .  E l i c i t e d  
C o n t r a l a t e r a l  P o t e n t i a l s  A l m o s t  
C o m p l e t e l y  Removed b y  S e c t i o n  1 - 3  
a n d  I n s i g n i f i c a n t l y  b y  S e c t i o n  4 .  
Each  R e c o r d i n g  w a s  Made by t h e  
S u p e r p o s i t i o n s  o f  1 5  Ray Sweeps 
( S h i m a z u ,  a n d  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

l a r  u n i t s  t o  n a t u r a l  a n d  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  /119 
v e s t i b u l a r  n e r v e  were  t h e  same a f t e r  t h e  s e c t i o n  a s  b e f o r e  i n j u r y ,  
t h e  c h a n g e  i n  summary p o t e n t i a l  i s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  g e n e r a l  
d e p r e s s i o n  o f  a c t i v i t y  o f  t h e  b r a i n  s t e m  c a u s e d  b y  i n j u r y .  T h e s e  
d a t a  s e r v e  as  o n e  more  p r o o f  o f  t h e  f a c t  t h a t  summary p o t e n t i a l s  
i n  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  r e f l e c t  t h e  a c t i v i t y  o f  i p s i l a t e r a l  
n e u r o n s ,  c o n d u c t e d  a l o n g  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a n d  p a s s i n g  u n d e r  t h e  
b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e .  

Wi th  s t r o n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e  e l i c i t e d  summary p o t e n t i a l s  h a v i n g  
a c o m p l e x  m u l t i p h a s e  f o r m  a n d  1 0 0 - 2 0 0  pV i n  a m p l i t u d e  o b s e r v e d .  
Such  t y p e s  o f  p o t e n t i a l s  w e r e  e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  i n  t h e  u n d e r -  
l y i n g  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  a t t e s t i n g  e i t h e r  t o  t h e  f u n c t i o n a l  or 
p h y s i c a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n s  r e s p o n s e  t o  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i .  A m e d i a l  s e c t i o n  o f  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
b r a i n  s t e m  d i d  n o t  c h a n g e  t h e s e  p o t e n t i a l s .  

I n h i b i t i o n  F r o m  t h e  C o n t r a l a t e r a l  L a b y r i n t h  o f  t h e  T y p e  I 
V e s t i b u l a r  N e u r o n s  

I n  53 o f  59 T y p e  I t o n i c  n e u r o n s  i d e n t i f i e d  i n  r e s p o n s e  t o  
h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  was s u p p r e s s e d  
b y  weak r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  ( 3 0 0  - 1 0 0  Hz)  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n e r v e .  The i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n ,  i n  a d d i t i o n ,  was 
l o w e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  f o r  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  i n  t h e  p o n t o b u l b u r  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  I n  s i x  o f  t h e  n e u r o n s  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  
a p p e a r e d  t o  b e  w e a k .  I n  t h e  k i n e t i c  n e u r o n s ,  t h e  e f f e c t s  o f  s t i m u -  
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l a t i n g  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n e r v e  w e r e  i n v e s t i g a t e d  on d i s c h a r g e s  
e l i c i t e d  by  r o t a t i o n a l  s t i m u l a t i o n  OT by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  I n  e a c h  t e s t  t h e  d i s c h a r g e s  o f  
t h e  k i n e t i c  n e u r o n s  w e r e  a l s o  s u p p r e s s e d  by s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  E x c i t a t i o n  w a s  n o t  o b s e r v e d  i n  
any  Type I n e u r o n s  w i t h  weak s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n e r v e ,  
s u b l i m i n a l  f o r  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

With a m e d i a l  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m ,  c r o s s - i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e s  w e r e  c o m p l e t e l y  r e m o v e d .  Wi th  s t i m u l a t i o n  s u f f i c i e n t l y  
s t r o n g  t o  p r o d u c e  r e s p o n s e s  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  e x c i t i n g  
c o n t r a l a t e r a l  r e s p o n s e s  w e r e  o b s e r v e d .  The d e p t h  o f  t h e  s e c t i o n  
n e c e s s a r y  f o r  c o m p l e t e  r e m o v a l  o f  c o n t r a l a t e r a l  s u p p r e s s i o n  o f  
Type I n e u r o n s  w a s  1 . 5 - 2  m m ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  d e p t h  o f  t h e  
s e c t i o n  r e m o v i n g  e l i c i t e d  summary c o n t r a l a t e r a l  p o t e n t i a l s .  

F i g u r e  3 7  r e p r e s e n t s  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  a m p l i t u d e  o f  / 1 2 0  
some p o t e n t i a l s  a n d  s i n g l e  n e u r o n  r e s p o n s e s .  I n  t h i s  d i a g r a m  t h e  
a m p l i t u d e  o f  summary p o t e n t i a l s  i n  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  b r a i n  
s t e m  e l i c i t e d  by  s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a r e  
t r a c e d  as a f u n c t i o n  o f  t h e  i n t e n s i t y  of  s t i m u l a t i o n  e x p r e s s e d  
i n  t h r e s h o l d  v a l u e s  o f  t h e  p o t e n t i a l  N 1 .  G i v e n  s u c h  a c o n c e p t ,  
t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l  a n d  
t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  s t i m u l u s  c o r r e s p o n d e d  f o r  v a r i o u s  a n i m a l s  a n d  
d i d  n o t  d e p e n d  on t h e  a b s o l u t e  v a l u e  o f  t h e  t h r e s h o l d  s t r e s s ,  
w h i c h  w a s  i n f l u e n c e d  by t h e  c o n d i t i o n s  o f  t h e  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e ’ s  
c o n t a c t  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  The c u r v e s  o f  t h e  c h a n g e  i n  
a m p l i t u d e  o f  p o t e n t i a l s  o f  P ,  N 1  a n d  N 2  a b r u p t l y  i n c r e a s e  w i t h  t h e  
v a l u e  o f  t h e  i n t e n s i t i e s  o f  t h e  s t i m u l u s  by  2 1 / 2  t i m e s  g r e a t e r  t h a n  
t h e  t h r e s h o l d  o f  t h e  p o t e n t i a l  N1. T h i s  i n t e n s i t y  c o r r e s p o n d s  t o  
t h e  m i n i m a l  v a l u e  o f  s t i m u l a t i o n  n e c e s s a r y  f o r  e l i c i t i n g  p o t e n t i a l s  
i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  t h e  v a l u e  o f  w h i c h  i n c r e a s e s  i n  a m p l i t u d e  
w i t h  a s t r o n g e r  s t i m u l a t i o n  e v e n  a f t e r  t h e  a m p l i t u d e s  o f  t h e  p o t e n -  
t i a l s  N 1  and  N 2  a t t a i n  t h e  maximum. T h e s e  r e s u l t s  i n d i c a t e  t h a t  
a t  t h i s  moment t h e  f i n e s t  p r i m a r y  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
a r e  a c t i v a t e d ,  w h i c h  s h a r p l y  i n c r e a s e s  t h e  r e s p o n s e s  o f  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  and  l e a d s  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  r e s p o n s e  i n  t h e  r e t i c u -  
l a r  f o r m a t i o n .  The m u l t i p e a k e d  p o t e n t i a l  P ,  w h i c h  c a n  b e  p r o d u c e d  
by f i b e r s  h a v i n g  v a r i o u s  c o n d u c t i o n  s p e e d s ,  w a s  n o t  o b s e r v e d  by 
t h e  a u t h o r s  w i t h  a n y  i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n ,  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  
s m a l l  p a t h  o f  c o n d u c t i o n  a n d  s m a l l  a m p l i t u d e  o f  t h e  p o t e n t i a l  P. 

F i g u r e  37  shows t h e  r a n g e s  o f  t h r e s h o l d  v a l u e s  f o r  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  n e c e s s a r y  t o  e x c i t e  or t o  i n h i b i t  v a r i o u s  
v e s t i b u l a r  n e u r o n s  u n d e r  d i f f e r e n t  c o n d i t i o n s .  The e x c i t a t i o n  
t h r e s h o l d s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  t o n i c  a n d  k i n e t i c  Type I n e u r o n s  
f l u c t u a t e d  f r o m  1 t o  1 . 7  and  a r e  i n d i c a t e d  by  t h e  b l a c k  h o r i z o n t a l  
l i n e  a .  T h r e s h o l d s  f o r  i n h i b i t i o n  o f  c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  
f l u c t u a t e d  f r o m  1 . 2 5  t o  2 . 8  ( l i n e  b ) .  I n s i d e  t h i s  r a n g e  o f  i n t e n -  
s i t i e s  o f  s t i m u l a t i o n  t h e  summary p o t e n t i a l s  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  s u f f i c i e n t l y  w e l l - d e v e l o p e d ,  w h i l e  i n  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  n o t  e v e n  w e a k l y  d e v e l o p e d  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  
a r e  d i s c o v e r e d .  F o r  e x c i t a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  
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a f t e r  m e d i a l  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m ,  a v e r y  s t r o n g  s t i m u l a t i o n  
h a v i n g  a v a l u e  f r o m  2 . 3  t o  5 . 9  w a s  n e c e s s a r y ,  a s  w a s  i n d i c a t e d  by 
l i n e  d i n  F i g u r e  37 .  T h i s  b a n d  o f  s t i m u l i  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  
i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n  n e c e s s a r y  t o  a c t i v a t e  n e u r o n s  o f  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  Even w i t h  i n t a c t  c o m m i s s u r a l  f i b e r s ,  s t i m u l a -  
t i o n  4 - 5  t i m e s  a b o v e  t h e  t h r e s h o l d  of  t h e  p o t e n t i a l  N1 e l i c i t e d  
e x c i t a t i o n  o f  t h e  c o n e r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s .  E v i d e n t l y  s t r o n g  
a c t i v a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  v e s t i b u l a r  c o n n e c t i o n s  c a n  o v e r c o m e  
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  b e i n g  m a n i f e s t e d  t h r o u g h  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s  . 

A f t e r  c o m p l e t e  u n i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  d i s -  / 1 2 1  
c h a r g e s  of  Type I n e u r o n s  o n  t h e  i n t a c t  s i d e  w e r e  r e g i s t e r e d  and  
t h r e s h o l d s  t o  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  w e r e  
d e f i n e d .  The maximum i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  V m a x  - V O ,  as  i n  
a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s ,  was p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  l o g a r i t h m s  
o f  a c c e l e r a t i o n .  However  t h r e s h o l d s  o f  t h e  c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  
of t o n i c  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  d u r i n g  h o r i z o n t a l  a c c e l e r a t i o n  f l u c t u a t e d  
f r o m  0 . 8  t o  3 . 5 O / s e c 2  ( 2 . 1 2  + 0 . 9 1 ° / s e c 2 )  a n d  w e r e  n o t i c e a b l y  
( p  < ).01) h i g h e r  t h a n  t h e  c a s e  o f  b o t h  i n t a c t  l a b y r i n t h  ( 0 . 6 5  2 
0 . 2 5 0 / s e c 2 )  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  The a u t h o r s  a s s o c i a t e  t h e s e  
r e s u l t s  w i t h  r e m o v a l  o f  t h e  i n h i b i t o r y  c r o s s - i n f l u e n c e s  f rom t h e  
c o n t r a l a t e r a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  The f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  
d i s c h a r g e s  w a s  somewhat  h i g h e r  t h a n  w i t h  b o t h  l a b y r i n t h s  i n t a c t ,  
a l t h o u g h  s t a t i s t i c a l l y  i t  w a s  i n s i g n i f i c a n t .  

D i s c h a r g e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  n e u r o n s  w e r e  r e g i s t e r e d ,  
e v e n  on t h e  s i d e  w i t h  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  
f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  and  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  r e m o v i n g  
t h e m  w e r e  much l e s s  t h a n  on  t h e  i n t a c t  s i d e ,  a l t h o u g h  w i t h  e l e c t r i -  
c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  p r o x i m a l  e n d  o f  t h e  s e v e r e d  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  
e l i c i t e d  d i s c h a r g e s  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  many n e u r o n s  on t h e  s i d e  o f  
t h e  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h .  An i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e  o f  more  
t h a n  1 0 0  v e s t i b u l a r  u n i t s  i d e n t i f i e d  by  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n e r v e  ( S c h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 )  showed t h a t  o b t a i n i n g  a c l e a r  
Type I r e s p o n s e  t o  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  n e u r o n s  on t h e  d e s t r o y e d  s i d e  w a s  e x t r e m e l y  d i f f i c u l t .  
Only  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  u n i t s  r e p l i e d  w i t h  weak Type I 
r e s p o n s e s  d u r i n g  v e r y  h i g h  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  (more  t h a n  1 0 0 ° / s e c 2  
w i t h  a d u r a t i o n  o f  1 s e c )  w h i c h  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  d a t a  o b t a i n e d  
e a r l i e r  ( G e r n a n d t ,  T h u l i n ,  1 9 5 2 ) .  

E x c i t a t i o n  from t h e  C o n t r a l a t e r a l  L a b y r i n t h  o f  
t h e  V e s t i b u l a r  Type I 1  Neurons 

The d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  Type I1 n e u r o n s  d e c r e a s e d  i n  r e s p o n s e  
t o  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  and  i n c r e a s e d  
a p p r o x i m a t e l y  e x p o n e n t i a l l y  d u r i n g  c o n t r a l a t e r a l  angular  a c c e l e r a t i o n ,  
t h u s  i n d i c a t i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  s i m i l a r  t o  Type I n e u r o n s ,  b u t  
o p p o s i t e l y  d i r e c t e d  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  
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F o r  many Type I1 n e u r o n s  t h e r e  was e s t a b l i s h e d ,  a s  f o r  Type  I 
n e u r o n s  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 )  a l o g a r i t h m i c  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  
maximum c h a n g e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  a n d  t h e  v a l u e  o f  c o n s t a n t  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n .  T h r e s h o l d s  of  Ty e I1 n e u r o n s  t o  h o r i z o n t a l  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  o f  1 . 5  - 1 0 0  O/sec: w e r e  u s u a l l y  s i g n i f i c a n t l y  
h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d s  o f  Type I n e u r o n s  ( 0 . 2 3  - 1 O / s e c 2 )  
( S h i m a z u  , P r e c h t  , 1 9 6 5 ) .  

A f t e r  u n i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  o f  a l a b y r i n t h ,  o n  t h e  d e s t r o y e d  / 1 2 2  
s i d e  Type I1 n e u r o n s  w h i c h  f i n a l l y  r e a c t e d  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  
w e r e  d i s c o v e r e d  as  b e f o r e ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  a b s e n c e  o f  Type I 
r e s p o n s e s .  The s e n s o r y  i n p u t  w h i c h  p r o d u c e d  Type I1 r e s p o n s e s  
u n d e r  t h e  g i v e n  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  c a n  b e  d e f i n e d  o n l y  by 
c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l s .  C o n s e q u e n t l y  Type I1 n e u r o n s  a r e  
e x c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  
T h i s  c o n c l u s i o n  i s  a l s o  c o n f i r m e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  m a j o r i t y  of 
Type I1 n e u r o n s  ( 4 0  o u t  o f  4 2 )  w e r e  e x c i t e d  b y  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  Such  e x c i t o r y  r e s p o n s e s  
m a r k e d l y  c o n t r a s t  w i t h  t h e  i n h i b i t o r y  r e s p o n s e s  o f  Type I n e u r o n s  
t o  i d e n t i c a l  s t i m u l a t i o n .  

The  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  o f  T y p e  I1 n e u r o n s  
f l u c t u a t e d  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  0 - 30 H z ,  a s  f o r  Type  I n e u r o n s .  

The s h o r t e s t  l a t e n t  p e r i o d  o f  f i r s t  s p i k e s  e q u a l l e d  3 . 2  msec ,  
w h i c h  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  
e l i c i t e d  p o t e n t i a l  ( F i g .  3 2 b ) .  I f  t h i s  v a l u e  i s  c o m p a r e d  w i t h  
r e s u l t s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  come t o  t h e  c o n c l u s i o n  
t h a t  Type I1 n e u r o n s  a r e  e x c i t e d  w i t h  c o n t r a l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  f o r  0 . 7  msec a f t e r  t h e  a r r i v a l  o f  i m p u l s e s  a l o n g  
t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a n d  f o r  0 . 8  msec b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  
i n h i b i t i o n  o f  Type I n e u r o n s .  

T h r e s h o l d s  o f  Type  I1 n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  w e r e  1 . 2  - 1 . 8 5  t i m e s  h i g h e r  t h a n  t h e  
t h r e s h o l d  o f  p o t e n t i a l  N 1  ( b a n d  p a s s  b on F i g .  3 7 ) .  T h e s e  i n t e n -  
s i t i e s  a r e  somewhat  h i g h e r  t h a n  t h o s e  n e c e s s a r y  f o r  a c t i v a t i o n  of 
i p s i l a t e r a l  t o n i c  and  k i n e t i c  Type I n e u r o n s  ( b a n d  p a s s  a )  b u t  n o t  
f o r  c o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t i o n  o f  Type I n e u r o n s .  T h e r e f o r e  i t  i s  
a s s u m e d  t h a t  e x c i t a t i o n  o f  c o n t r a l a t e r a l  Type I1 n e u r o n s  i s  a l s o  
m a n i f e s t e d  b y  means  o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  u n d e r  t h e  b o t t o m  o f  t h e  
f o u r t h  v e n t r i c l e  a n d  n o t  b y  t h e  r e t i c u l a r  v e s t i b u l a r  c o n n e c t i o n .  
Such  a p o i n t  o f  v i e w  i s  s t r e n g t h e n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  no  Type I1 
n e u r o n  w a s  e x c i t e d  w i t h  weak s t i m u l a t i o n  of t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n e r v e  a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  

The m a j o r i t y  o f  Type  I1 n e u r o n s  w h i c h  were  e x c i t e d  b y  w e a k  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  w e r e  l o c a l i z e d  
i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  a n d  i n  t h e  v e n t r a l -  
m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s  a l t h o u g h  a s m a l l  number  
were  d i s c o v e r e d  e v e n  i n  t h e  c e n t r a l  a n d  d o r s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
n u c l e i .  T h i s  r e g i o n  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  r e g i o n  w h e r e  e l i c i t e d  
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p o t e n t i a l s  ( f o l l o w i n g  n e g a t i v e  c o m p o n e n t s )  w e r e  c h i e f l y  r e g i s t e r e d .  
The a u t h o r s  n o t e  t h a t  c o m m i s s u r a l  a m p l i t u d e s  o f  Type  I1 n e u r o n s  a r e  
u s u a l l y  l e s s  t h a n  2 0 0  p V ,  w h i l e  t h e  a m p l i t u d e s  o f  d i s c h a r g e s  o f  
t o n i c  Type  I n e u r o n s  e q u a l  3 0 0  - 9 0 0  a n d  k i n e t i c  5 0 0  - 1 5 0 0  p V .  

E f f e c t  o f  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  I p s i l a t e r a l  V e s t i b u l a r  
Nerve on Type I 1  Neurons 

From 6 1  r e g i s t e r e d  Type I1  n e u r o n s ,  3 1  w e r e  n o t  a c t i v a t e d  w i t h  /123 
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  Even  w i t h  a n  
i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n  4 - 5  t i m e s  g r e a t e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  N 1 ,  
t h e s e  u n i t s  were  n o t  d i r e c t l y  a c t i v a t e d  a f t e r  e a c h  s t i m u l a t i o n ,  
b u t  showed o n l y  a d i f f u s e l y  i n c r e a s e d  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d u r i n g  
h i g h  f r e q u e n c y  s t i m u l a t i o n ,  p o s s i b l y  t h r o u g h  t h e  a c t i v a t i o n  o f  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  The d i s c h a r g e  o f  t h e  r e m a i n i n g  3 0  n e u r o n s  
w a s  p r o d u c e d  d i r e c t l y  b y  w e a k  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n e r v e .  E l i c i t e d  s p i k e s  f o l l o w  e a c h  s t i m u l u s ,  b u t  t h e  
l a t e n t  p e r i o d s  a r e  v a r i a b l e  a n d  t h e r e f o r e  t h e i r  r e s p o n s e  i s  s i m i l a r  
t o  t h a t  o f  Type  I n e u r o n s  t o  i p s i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n e r v e .  Wi th  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  h a v i n g  a n  i n t e r v a l  o f  l e s s  
t h a n  5 msec ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  e l i c i t e d  d i s c h a r g e s  d o e s  n o t  r e p r o d u c e  
t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n .  T h e s e  r e s u l t s  show t h a t  Type I1 
r e s p o n s e s  w e r e  p o s t - s y n a p t i c ,  a n d  none  o f  t h e m  a p p e a r e d  as  a 
p r e - s y n a p t i c  p o t e n t i a l  o f  t h e  a c t i o n  o f  p r i m a r y  a f f e r e n t  f i b e r s .  
I t  i s  a l s o  i m p r o b a b l e  t h a t  Type I1 n e u r o n s  a r e  e f f e r e n t  . f i b e r s  t o  
t h e  t e r m i n a l  o r g a n .  

E x c i t a t i o n  t h r e s h o l d s  o f  t h e  e x a m i n e d  Type I1 n e u r o n s  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  f l u c t u a t e d  f r o m  
1 . 5  t o  3 t h r e s h o l d  v a l u e s  o f  t h e  p o t e n t i a l  N1. T h e s e  v a l u e s  were  
h i g h e r  t h a n  t h e  i n t e n s i t y  n e c e s s a r y  f o r  t h e  e x c i t a t i o n  o f  s u c h  
Type I1 n e u r o n s ,  w h i c h  were  i n f l u e n c e d  o n l y  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  n e r v e .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a - t  s e v e r a l  o f  
t h e s e  c o n t r a l a t e r a l  e x c i t i n g  e f f e c t s ,  i n  p a r t i c u l a r  t h o s e  o b t a i n e d  
w i t h  s t i m u l a t i o n  2 - 3  t i m e s  g r e a t e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  o f  t h e  p o t e n -  
t i a l  N 1 ,  w e r e  e l i c i t e d  b y  g e n e r a l  a c t i v a t i o n  o f  t h e  u n d e r l y i n g  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  were  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  a s p e c i f i c  f u n c t i o n  
o f  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  I n  g e n e r a l ,  i p s i l a t e r a l l y  a c t i v a t i n g  
Type  I1 n e u r o n s  h a v e  weak c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s ,  
w h i l e  T y p e  I1 n e u r o n s  w h i c h  a r e  i n s i g n i f i c a n t l y  a c t i v a t i n g  i p s i -  
l a t e r a l l y  r e c e i v e  s t r o n g  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  t h r o u g h  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s  . 

The f o l l o w i n g  f a c t s  a t t e s t  t o  t h e  f a c t  t h a t  s e v e r a l  Type I1 
n e u r o n s ,  w h i c h  w e r e  l e s s  s u b j e c t  t o  c o m m i s s u r a l  i n f l u e n c e s  a n d  
a r e  a c t i v a t e d  b y  a s i n g l e  s t i m u l u s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n e r v e ,  r e -  
c e i v e  a n  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l .  T h u s ,  a f t e r  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h  d e s t r u c t i o n ,  Type  I1 
r e s p o n s e s  were  r e g i s t e r e d  e v e n  f r o m  t h e  n e u r o n s  of t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  o n  t h e  i n t a c t  s i d e .  The p r o b a b i l i t y  o f  r e g i s t e r i n g  Type I1 
n e u r o n s  o n  t h e  i n t a c t  s i d e  w a s  s u f f i c i e n t l y  l o w ,  e v i d e n t l y  d u e  t o  
t h e  r e m o v a l  o f  t h e  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
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l a b y r i n t h  l e a d i n g  t o  a Type I1 r e s p o n s e .  U n d e r  t h e  g i v e n  e x p e r i m e n t a l  
c o n d i t i o n s ,  a s i n g l e  s e n s o r y  i m p u l s e  r e l a t e d  t o  r o t a t i o n  c a n  
o r i g i n a t e  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l .  I n s o f a r  as  t h e  / 1 2 4  
t e r m i n a l  o r g a n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  i n d i c a t e s  o n l y  a Type I 
r e s p o n s e  ( G r o e n ,  L o w e n s t e i n ,  V e n d r i c ,  1 9 5 2 ) ,  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c i e s  
o f  t h e  Type  I1 n e u r o n s  d e c r e a s e  t o g e t h e r  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  
a c t i v i t y  o f  t h e  p r i m a r y  a f f e r e n t s  f r o m  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l .  I t  
a p p e a r s  t o  b e  p o s s i b l e  t h a t  a t  l e a s t  s e v e r a l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e u r o n s  a r e  i n h i b i t e d  b y  t h e  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l ,  t h u s  
g i v i n g  a T y p e  I1 r e s p o n s e  ( t h e  m e c h a n i s m  o f  t h i s  i n h i b i t i o n  i s  
u n c l e a r  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e ) .  For t h e  e x c i t a t i o n  o f  s u c h  n e u r o n s ,  
t h e  i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  
is n e c e s s a r y  2 . 5  - 3 t i m e s  g r e a t e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  o f  t h e  
p o t e n t i a l  N1. T h i s  i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n  i s  & r o n g e r  t h a n  t h a t  
n e c e s s a r y  for e x c i t a t i o n  o f  t h e  c o m m i s s u r a l  s y s t e m .  

S p i k e  a m p l i t u d e s  o f  many i p s i l a t e r a l l y  e x c i t i n g  Type  I1 n e u r o n s  
were  s u f f i c i e n t l y  g r e a t e r  ( u s u a l l y  3 0 0  - 1 2 0 0  pV), i . e . ,  o f  s u c h  a 
m a g n i t u d e  as a m p l i t u d e s  o f  Type I n e u r o n s .  L o c a l i z a t i o n  o f  t h e  
n e u r o n s  was n o t  l i m i t e d  t o  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i ;  a p p a r e n t l y  t h e y  w e r e  s c a t t e r e d  o v e r  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  a l t h o u g h  s y s t e m a t i c  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  
l o c a l i z a t i o n  o f  t h e s e  n e u r o n s  were n o t  c o n d u c t e d  b y  S h i m a z u  and  
P r e  c h t  . 

H i s t o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  showed t h a t  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  s e n d  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n u c l e i .  T h e s e  f i b e r s  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  r e g i o n  ( G r a y ,  1 9 2 6 ) ,  o n  t h e  v e n t r a l  b o r d e r  o f  t h e  m e d i a l  
n u c l e u s  ( F e r r a r a  e t  a l . ,  1 9 4 0 ) ,  i n  t h e  m e d i a l  h a l f  o f  t h e  l a t e r a l  
n u c l e u s  ( G r a y ,  1 9 2 6 ;  A .  R a s m u s s e n ,  1 9 3 2 )  a n d  i n  t h e  d e s c e n d i n g  
n u c l e u s  ( G r a y ,  1 9 2 6 ,  F e r r a r o  e t  a l . ,  1 9 4 0 ) .  N o  d e f i n i t e  c o n c l u -  
s i o n s  a r e  drawn c o n c e r n i n g  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s  ( G r a y ,  1 9 2 6 ) .  
C o m m i s s u r a l  f i b e r s  i n t e r s e c t  t h e  m e d i a l  l i n e  of t h e  b r a i n  s t e m  
u n d e r  t h e  b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  ( G r a y ,  1 9 2 6 ;  A .  R a s m u s s e n ,  
1 9 3 2 ;  F e r r a r o  e t  a l . ,  1 9 4 0 ) .  Wi th  t h e s e  a n a t o m i c a l  d a t a  t h e  
p a t h s  c o n d u c t i n g  t h e s e  p o t e n t i a l s  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 )  a r e  i n  
g o o d  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  o f  summary p o t e n t i a l s  e l i c t e d  b y  a s i n g l e  e l e c t r i c a l  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

M i c k l e  a n d  Ades ( 1 9 5 4 )  c o u l d  n o t  r e g i s t e r  a n y  e l i c i t e d  
a c t i v i t y  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  a n i m a l s  a n a e s t h e -  
t i z e d  w i t h  n e m b u t a l .  G e r n a n d t  e t  a l .  ( 1 9 5 9 )  a l s o  d i d  n o t  d i s c o v e r  
a s i g n i f i c a n t  e l i c i t e d  r e s p o n s e  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  e v e n  w i t h  t h e  d e c e r e b r a t i o n  o f  a n  a n i m a l  ( c a t ) .  I n  c o n t r a s t  
t o  t h e s e  n e g a t i v e  r e s u l t s ,  S h i m a z u  a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 6 1 ,  i n  t h e  
r e s e a r c h  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n ,  showed t h a t  c o n t r a l a t e r a l  e l i c i t e d  
p o t e n t i a l s ,  a l t h o u g h  s m a l l  i n  s i z e ,  were  e s s e n t i a l  a n d  were  d i s c o v e r e d  
o n l y  i n  a l i m i t e d  r e g i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  I t  i s  a l s o  
n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t r a n s - s y n a p t i c  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e u r o n  w a s  v e r y  s e n s i t i v e  t o  t h e  p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n  o f  t h e  
a n i m a l  a n d  t o  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  ( d e  V i t o  e t  a l ,  1 9 5 6 ;  P r e c h t ,  
Shimazu , 1 9 6 5 ) .  
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Two p e a k s  o f  t h e  e l i c i t e d  c o n t r a l a t e r a l  p o s i t i v e  p o t e n t i a l  / 1 2 5  
( F i g .  36A, c )  w i t h  r e s p e c t i v e  l a t e n t  p e r i o d s  o f  2 . 5  a n d  4 m s e c  
c o u l d  r e f l e c t  t h e  p o t e n t i a l s  N 1  a n d  N2 o f  t h e  s t i m u l a t e d  s i d e ,  
i n s o f a r  as t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  N 1  a n d  N 2  i s  a r o u n d  1 . 5  msec w h i c h  
c o r r e s p o n d s  t o  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  t w o  p o s i t i v e  
p e a k s .  A n a l o g o u s l y ,  i t  m i g h t  b e  p o s s i b l e  t o  e x p l a i n  t h e  c o m p o n e n t s  
o f  t h e  n e g a t i v e  summary p o t e n t i a l s  o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  ( F i g .  
36A, b ) .  A p r o l o n g a t i o n  o f  t h i s  c o m p l e x  p o t e n t i a l  o n  t h e  o r d e r  o f  
5-6 msec i s  much g r e a t e r  t h a n  t h e  p r o l o n g a t i o n  o f  p o t e n t i a l s  r e g i s -  
t e r e d  i n  a m o n o s y n a p t i c  p a t h  ( B r o o k s ,  E c c l e s ,  1 9 4 7 ;  P r e c h t ,  S h i m a z u ,  
1 9 6 5 ) .  P r o b a b l y  t h i s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r e s e n c e  o f  a b r o a d  
b a n d  o f  l a t e n t  p e r i o d s  o f  t o n i c  v e s t i b u l a r  u n i t s ,  a c t i v a t e d  on 
t h e  s t i m u l a t e d  s i d e  ( P r e c h t ,  S h i m a z u ,  1 9 6 5 ) ,  w h i c h  i n  t u r n  l e a d s  
t o  t e m p o r a l  d i s p e r s i o n  o f  i m p u l s e s  c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s .  The a m p l i t u d e  o f  c o n t r a l a t e r a l  p o s i t i v e  p o t e n t i a l s  ( 5 0 - 7 0  
p V )  i s  much l e s s  t h a n  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  p o t e n t i a l  P ( 3 0 0 - 4 0 0  p V ) ,  
r e f l e c t i n g  e l e c t r i c a l  r e s p o n s e  o f  t h e  p r i m a r y  a f f e r e n t s ,  w h i c h  c a n  
b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  number  o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  
as  w e l l  a s  b y  t h e  t e m p o r a l  d i s p e r s i o n  o f  t h e  i n t e r s e c t i n g  i m p u l s e s .  

C o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t i o n  o f  s e v e r a l  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  w a s  
f i r s t  d e s c r i b e d  b y  d e  V i t o  e t  a l .  ( 1 9 5 6 )  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
l a b y r i n t h  by p o l a r i z a t i o n .  They  a l s o  d i s c o v e r e d  t h a t  o t h e r  n e u r o n s  
w e r e  e x c i t e d  by s u c h  s t i m u l a t i o n ,  a l t h o u g h  t h e y  b e l o n g e d  t o  D e i t e r ' s  
n u c l e u s .  I n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  S c h i m a z u  a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 6 )  t h e  
r e g i s t e r e d  n e u r o n s  w e r e  i n t e n s i f i e d  n o t  o n l y  a u t o m a t i c a l l y  b u t  a l s o  
p h y s i o l o g i c a l l y  w i t h  n a t u r a l  r o t a t i o n a l  s t i m u l a t i o n  c o n n e c t i n g  t h e i r  
r e s p o n s e s  w i t h  t h e  e x c i t a t i o n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  
A f t e r  p h y s i o l o g i c a l  i d e n t i f i c a t i o n ,  t h e  r e s u l t s  w e r e  c o m p l e t e l y  
d e f i n i t e ;  i . e . ,  Type  I n e u r o n s  w e r e  i n h i b i t e d  a n d  Type  I1 n e u r o n s  
e x c i t e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

Shimazu a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 6 ) ,  i n  o r d e r  t o  e l i c i t  i n h i b i t i o n  o f  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s ,  d i d  n o t  s e p a r a t e l y  s t i m u l a t e  t h e  
b r a n c h  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n n e r v a t i n g  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l ,  i n s o f a r  as t h e y  c o u l d  n o t  e s t a b l i s h  t h e  a b s e n c e  o f  
p r o p a g a t i o n  of t h e  s t i m u l a t i o n  c u r r e n t  o v e r  t h e  n e r v e  f i b e r s  o f  
o t h e r  t e r m i n a l  l a b y r i n t h  o r g a n s .  However ,  i m p u l s e s  p r o d u c i n g  
i n h i b i t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  a t  l e a s t  p a r t i a l l y  
m u s t  o r i g i n a t e  f r o m  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l ,  s i n c e  t h e  t h r e s h o l d  o f  
Type I n e u r o n s  t o  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  w a s  s i g n i f i c a n t l y  
r a i s e d  a f t e r  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  I n  o t h e r  
w o r d s ,  c r o s s - i n h i b i t i n g  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  i n t a c t  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l  c a n  e i t h e r  b e  i n c r e a s e d  or d i m i n i s h e d  i n  r e s p o n s e  t o  h o r i z o n -  
t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h u s  t a k i n g  p a r t  i n  r e s p o n s e s  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  t o  r o t a t i o n a l  s t i m u l a t i o n .  T h i s  p o i n t  / 1 2 6  
o f  v i e w  i s  a l s o  s t r e n g t h e n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  Type I n e u r o n s ,  
s e l d o m  f o u n d  o n  t h e  d e s t r o y e d  s i d e  o f  s e v e r e l y  d e c e r e b r a t e d  a n i m a l s ,  
i n  c o m p a r i s o n  w i t h  c h r o n i c  a n i m a l s  ( c f .  C h a p .  I V ) ,  were i n h i b i t e d  
f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l ,  s h o w i n g  a Type  I r e s p o n s e  
t o  r o t a t i o n a l  s t i m u l a t i o n .  T h i s  a r g u m e n t  d o e s  n o t  e x c l u d e  t h e  
p o s s i b i l i t y  o f  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  o f  o t h e r  t e r m i n a l  o r g a n s  o n  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  T y p e  I n e u r o n s .  
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F i g .  3 9 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  o f  t h e  
C o m m i s s u r a l  I n h i b i t o r y  P a t h s .  
I a ,  b ,  c ,  d :  Type  I N e u r o n s ;  
I1 a ,  b :  Type  I1 Neurons;HC - H o r i -  
z o n t a l  S e m i c i r c u l a r  C a n a l ;  O S  - O t h e r  
S e c t i o n s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s .  
I n h i b i t o r y  N e u r o n s  a r e  I n d i c a t e d  
i n  B l a c k  ( S h i m a z u  , P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

I n  F i g u r e  39 a s c h e m a t i c  d r a w i n g  i s  p r e s e n t e d ,  p r o p o s e d  by S h i -  
mazu a n d  P r e c h t  f o r  t h e  e x p l a n a t i o n  o f  t h e  n e u r o m e c h a n i s m  o f  i n h i b i -  
t i o n  o f  Type I n e u r o n s  a n d  e x c i t a t i o n  o f  Type I1 n e u r o n s  f r o m  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  The  s h o r t e s t  l a t e n t  p e r i o d  o f  i m p u l s e s  
c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  c o m m i s s u r a e  f i b e r s  i s  2 - 2 . 1  m s e c  a f t e r  s i n g l e  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w i t h  r e g i s t r a t i o n  f r o m  t h e  
c e n t r a l  l i n e  o f  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m .  I n s o f a r  a s  
t h e  t i m e  o f  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
t o  t h e  c e n t r a l  l i n e  w a s  0 . 3  - 0 . 4  m s e c ,  t h e  v e r y  f i r s t  i m p u l s e s  
m u s t  l e a v e  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  t h e  s t i m u l a t e d  s i d e  ( l e f t  s i d e ,  
F i g .  3 9 )  1 . 7  s e c  a f t e r  s t i m u l a t i o n .  The l a t e n t  p e r i o d  o f  a mono- 
s y n a p t i c a l l y  e l i c i t e d  p o t e n t i a l  N 1  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  e q u a l l e d  1 m s e c  a f t e r  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  ( P r e c h t ,  
S h i m a z u ,  1 9 6 5 ) .  The v a l u e  o f  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e s e  two 
l a t e n t  p e r i o d s  ( 0 . 7  m s e c )  c o u l d  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  
a n  i n t e r m e d i a t e  s y n a p s i s .  I n  F i g u r e  3 9  t h e s e  i n t e r c a l a r y  n e u r o n s ,  
d e s i g n a t e d  as  I b ,  e x c i t e  t h e  c o m m i s s u r a l  n e u r o n  I C .  N e u r o n s  I b  
a n d  I C ,  a s  w e l l  a s  t h e  c h i e f  s e n s o r y  n e u r o n  I a ,  m u s t  show Type  I 
r e s p o n s e s .  A s  S h i m a z u  a n d  P r e c h t  (1965) i n d i c a t e d ,  s e v e r a l  
o f  t h e  t o n i c  T y p e  I n e u r o n s  a r e  n o t  a c t i v a t e d  m o n o s y n a p t i c a l l y  f r o m  
t h e  p r i m a r y  a f f e r e n t s  e v e n  w i t h  s t r o n g  s t i m u l a t i o n .  Some o f  t h e m  / 1 2 7  
m i g h t  c o r r e s p o n d  t o  n e u r o n  I C .  I t  r e m a i n e d  u n c l e a r  w h e t h e r  t h e  
d e s c r i b e d  c o m m i s s u r a l  n e u r o n  i s  e x c l u s i v e l y  c o m m i s s u r a l  or w h e t h e r  
i t  s e n d s  c o l l a t e r a l s  o f  i t s  a s c e n d i n g  o f  d e s c e n d i n g  a x o n  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

The s h o r t e s t  l a t e n t  p e r i o d  o f  e x c i t a t i o n  o f  Type  I1 n e u r o n s  
f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  i s  3 . 2  m s e c ,  i . e . ,  i t  c o r r e s p o n d s  
w i t h  t h e  l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  summary p o i e n t i a l  
( F i g .  3 6 B , d )  e l i c i t e d  b y  i m p u l s e s  c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s .  The m a j o r i t y  o f  s u c h  Type I1 n e u r o n s  were  l o c a l i z e d  i n  t h e  
v e n t r a l - m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h e r e  n e g a t i v e  
summary p o t e n t i a l s  were  more p r o n o u n c e d .  T h e s e  d a t a  l e a d  t o  t h e  
c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  summary p o t e n t i a l  i n  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i s  composed  o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n -  
t i a l s  o f  a c t i v i t y  o f  Type  I1 n e u r o n s .  
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S p i k e s  o f  T y p e  I1 n e u r o n s  a p p e a r e d  0 . 7  m s e c  a f t e r  t h e  a r r i v a l  o f  
i m p u l s e s  p r o p a g a t e d  a l o n g  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  I n s o f a r  as t h e  
d e l a y  i n  t h e  t r a n s m i s s i o n  t h r o u g h  o n e  s y n a p s e  t a k e s  a p p r o x i m a t e l y  
0 . 8  msec ( E c c l e s ,  1 9 5 9 1 ,  t h e n  i t  i s  c o m p l e t e l y  p r o b a b l e  t h a t  com- 
m i s s u r a l  f i b e r s  p r o d u c e d  m o n o s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  Type  I11 n e u r o n s  
( I I a  a n d  I I b ,  F i b .  3 9 ) .  

D e p r e s s i o n  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  of Type I1 n e u r o n s  b e g i n s  
more t h a n  4 msec a f t e r  a s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n e r v e ,  i . e . ,  i n h i b i t o r y  p r o c e s s e s  l y i n g  a t  t h e  b a s i s  o f  
d e p r e s s i o n  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  a r e  m o s t  h i g h l y  d e v e l o p e d  
w i t h i n  5 s e c  a f t e r  s t i m u l a t i o n .  A s  i s  p o s s i b l e  t h e  m e c h a n i s m  f o r  
t h e  r e a l i z a t i o n  o f  t h i s  i n h i b i t i o n  c o u l d  b e  t h e  p r e s y n a p t i c  i n h i b i -  
t i o n  e s t a b l i s h e d  i n  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  ( E c c l e s ,  1 9 6 6 )  w h i c h  
i s  e l i c i t e d  b y  d e p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s .  
S p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  Type  I n e u r o n s  i s  c h i e f l y  m a i n t a i n e d  b y  
s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s .  If t h e s e  
p r i m a r y  f i b e r s  a r e  d e p o l a r i z e d  b y  means o f  c o m m i s s u r a l  i n f l u e n c e s ,  
t h e  a c t i v i t y  o f  Type  I n e u r o n s  c o u l d  b e  c o n s e q u e n t l y  d e p r e s s e d .  
However s u c h  a means o f  d e p r e s s i o n  e v i d e n t l y  d o e s  n o t  a p p e a r  t o  b e  
t h e  o n l y  o n e  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  S h i m a z u  a n d  P r e c h t ,  ( 1 9 6 6 )  s i n c e  
t h e  c r o s s - i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  c a n  e a s i l y  b e  d i s c o v e r e d  e v e n  i n  
u n i l a t e r a l l y  c h r o n i c  l a b y r i n t h  e c t o m i z e d  a n i m a l s  ( c f .  C h a p t e r  I V ) ,  
w h e r e  Type  I n e u r o n s  were  r e g i s t e r e d  o n  t h e  i n j u r e d  s i d e .  Under  
t h e s e  c o n d i t i o n s  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  on 
t h e  s i d e  o f  r e g i s t r a t i o n  was c o m p l e t e l y  r e m o v e d ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  
s e v e r a l  o t h e r  i n h i b i t o r y  m e c h a n i s m s  h a d  t o  e x i s t  w h i c h  d i f f e r e d  
f r o m  p r e s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  p r o d u c e d  b y  d e p o l a r i z a t i o n  o f  p r i m a r y  
a f f e r e n t s .  M o r e o v e r ,  c o m m i s s u r a l  i n h i b i t i o n  b e g i n s  e x t r e m e l y  
s w i f t l y  a f t e r  1 . 5  msec  f o l l o w i n g  t h e  a r r i v a l  o f  i m p u l s e s  o r i g i n a t i n g  
f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s i d e ,  a n d  t h e  e n t i r e  p r o c e s s  o f  i n h i b i t i o n  
b e g i n s  w i t h i n  3 0 - 4 0  m s e c .  Such  a t e m p o r a l  p a s s a g e  i s  much s h o r t e r  
t h a n  t h e  p r e s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  e s t a b l i s h e d  i n  t h e  s p i n a l  c o r d  o f  
mammals. 

A n o t h e r  p o s s i b l e  mechanism o f  i n h i b i t i o n  m i g h t  b e  t h e  p o s t -  /128 
s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  a c c o m p l i s h e d  b y  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  I n  t h i s  
ca se  t h e  a x o n  o f  s e v e r a l  c o m m i s s u r a l  n e u r o n s  may h a v e  i n h i b i t o r y  
s y n a p s e s  o n  t h e i r  e n d i n g s ,  a c t i n g  on t h e  c o n t r a l a t e r a l  Type I 
n e u r o n s ,  w h i l e  o t h e r  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  may b e  e x c i t i n g  f o r  Type I1 
n e u r o n s .  H o w e v e r ,  c o n t r a l a t e r a l  e l i c i t e d  summary p o s i t i v e  p o t e n t i a l s  
r e f l e c t i n g  p r e s y n a p t i c  a c t i v i t y  o f  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  w e r e  l o c a l -  
i z e d  i n  t h e  v e n t r a l - m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h e r e  
t h e  m a j o r i t y  o f  Type I1 n e u r o n s  w h i c h  w e r e  e x c i t e d  b y  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s  were d i s c o v e r e d .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  S h i m a z u  a n d  P r e c h t  d i d  
n o t  d i s c o v e r  s u c h  summary p o t e n t i a l s  i n  t h e  c e n t r a l  or d o r s a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  m e d i a l  or s u p e r i o r  n u c l e i  w h e r e  t h e  m a j o r i t y  o f  
Type I1 n e u r o n s  w e r e  l o c a l i z e d .  P r e s y n a p t i c  d i s c h a r g e s  p r o d u c i n g  
i n h i b i t i o n  o f  Type  I1 n e u r o n s  e v i d e n t l y  a r e  more d i s p e r s e d  i n  t i m e  
t h a n  d i s c h a r g e s  o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s ,  p r o b a b l y  d u e  t o  i n t e r m e d i a t e  
s y n a p s i s  w h i c h  makes t h e  p o t e n t i a l  l e s s  v i s i b l e .  A s i m i l a r  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  c o n t r a l a t e r a l  summary p o t e n t i a l ,  d i f f e r e n t  f r o m  t h e  
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a r r a n g e m e n t  o f  Type  I1 n e u r o n s ,  d e c r e a s e s  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  t h e  
e x i s t e n c e  o f  s u c h  a m e c h a n i s m .  

F i n a l l y ,  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  p o s t - s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  i s  mani -  
f e s t e d  t h r o u g h  i n t e r c a l a r y  i n h i b i t o r y  n e u r o n s .  If t h i s  i s  s o ,  
t h e n  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  s e v e r a l  Type I1 n e u r o n s  a r e  
i n t e r c a l a r y  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  ( I I a ,  a n d  I I b ,  F i g .  3 9 )  i n  t h e  s e n s e  
t h a t  t h e y  a r e  a c t i v a t e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
h o r i z o n t a l  c a n a l  t h r o u g h  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a n d  h a v e  i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e s  on t h e  h o m o l a t e r a l  Type I n e u r o n s  ( I d ) .  Such  a m e c h a n i s m  
i s  s i m i l a r  t o  t h e  c e n t r a l  p a t h  o f  i n h i b i t o r y  a c t i o n  on m o t o n e u r o n s  
o f  a n t a g o n i s t i c  m u s c l e s  f r o m  a f f e r e n t s  o f  g r o u p  I a  ( E c c l e s ,  e t  a l . ,  
1 9 5 6 ) .  T h i s  h y p o t h e s i s  a g r e e s  w e l l  w i t h  t h e  f o l l o w i n g  r e s u l t s .  On 
T y p e  I and  Type  I1  n e u r o n s  f r o m  o n e  a n d  t h e  same s i d z ,  t h e  i p s o -  or 
t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  a l w a y s  h a s  r e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s ,  a n d  
e x c i t a t i o n  o f  Type  I1  n e u r o n s  b e g i n s  a f t e r  0 . 8  msec b e f o r e  i n h i b i t i o n  
o f  Type I n e u r o n s .  I n h i b i t i o n  a n d  e x c i t a t i o n  i s  m a n i f e s t e d  t h r o u g h  
t h e  same p a t h ,  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s .  The t h r e s h o l d  f o r  e x c i t a t i o n  
o f  Type I1 n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n e r v e  i s  l o w e r  t h a n  f o r  i n h i b i t i o n  o f  Type I n e u r o n s .  T h i s  l e a d s  
t o  t h e  c o n c e p t  t h a t  f o r  c l e a r  i n h i b i t i o n  o f  Type I n e u r o n  t h e  
e x c i t a t i o n  o f  many Type  I1 n e u r o n s  i s  n e c e s s a r y .  Commissure  a m p l i -  
t u d e s  o f  Type I1 n e u r o n s  e x c i t a t e d  t h r o u g h  a c o m m i s s u r a l  f i b e r  a r e  
d e f i n i t e l y  l o w e r  t h a n  t h e  u s u a l  a m p l i t u d e s  o f  Type I n e u r o n s .  T h i s  
c a n  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  Type I1 n e u r o n s  a r e  s m a l l e r  i n  
s i z e  t h a n  Type  I n e u r o n s .  Type I1 n e u r o n s  o f t e n  r e s p o n d  t o  a s i n g l e  
s t i m u l u s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  by h i g h  f r e q u e n c y  / 1 2 9  
t w i n  d i s c h a r g e s .  T h e s e  r e p e t i t i v e  d i s c h a r g e s  o f  Type I1 n e u r o n s  c a n  
p r o d u c e  p r o l o n g e d  i n h i b i t i o n  o f  Type I n e u r o n s  up t o  2 0 - 4 0  m s e c  
( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 5 ) .  

The l o c a l i z a t i o n  o f  Type I1 n e u r o n s  ( I I a ,  F i g .  3 9 1 ,  w h i c h  a r e  
c o n n e c t e d  e x c l u s i v e l y  w i t h  t h e  c o m m i s s u r a l  f u n c t i o n  a n d  a r e  n o t  
e x c i t e d  i p s i l a t e r a l l y ,  e v i d e n t l y  a p p e a r s  v e r y  i m p o r t a n t .  T h e s e  
n e u r o n s  a r e  l o c a l i z e d  c h i e f l y  i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m e d i a l  
n u c l e u s  a n d  i n  c e n t r a l  m e d i a l  p o r t i o n s  o f  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s .  
A c c o r d i n g  t o  W a l b e r g  a n d  c o l l .  ( 1 9 5 8 )  t h e  m e d i a l  r e g i o n  a n d  t h e  
v e n t r a l  s t r i a  o f  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  a r e  f r e e  f r o m  t e r m i n a l  d e g e n e -  
r a t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s .  I n  t h e  s u p e r i o r  n u c l e u s ,  
t h e  p e r i p h e r a l  z o n e s  a r e  a l m o s t  f r e e  f r o m  d e g e n e r a t i o n .  Thus  t h e  
l o c a l i z a t i o n  o f  Type  I1 n e u r o n s ,  w h i c h  a r e  n a t  s u b j e c t  t o  t h e  
i n f l u e n c e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h ,  c o r r e s p o n d s  p a r t i a l l y  t o  
t h e  r e g i o n s  f r e e  f r o m  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s .  I n s o f a r  a s  T y p e  
I1 n e u r o n s  l o c a l i z e d  i n  t h e s e  r e g i o n s  p l a y  a p a r a m o u n t  r o l e  i n  t h e  
f u n c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e s e  " n o n v e s t i b u l a r "  r e g i o n s  
( W a l b e r g ,  e t  a l ,  1 9 5 8 )  m u s t  b e  v i e w e d  a s  v e s t i b u l a r ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  
t o  t h e  a s s u m p t i o n  o f  B r o d a l  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 ) .  

S e v e r a l  o f  t h e  c o m m i s s u r a l l y  e x c i t i n g  Type I1 n e u r o n s  w e r e  
a c t i v a t e d  e v e n  m o n o s y n a p t i c a l l y  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l l y  p r i m a r y  
a f f e r e n t s .  A s  w a s  n o t e d  a b o v e ,  t h i s  i p s i l a t e r a l  i n f l u e n c e  c a n  
o r i g i n a t e  f r o m  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s ,  as  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  t h e  h o r i -  
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z o n t a l  c a n a l  ( f o r  e x a m p l e ,  f r o m  t h e  v e r t i c a l  c a n a l ) .  T h u s  t h e  
c h i e f  s e n s o r y  n e u r o n s  c o n d u c t i n g  i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  h o r i z o n t a l  
c a n a l  t o  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  c e n v a l  n e r v o u s  s y s t e m  c a n  b e  
i n h i b i t e d  b y  s e v e r a l  o t h e r  t e r m i n a l  o r g a n s  o n  t h e  s a m e  s i d e  
t h r o u g h  i n h i b i t o r y  n e u r o n s .  I n h i b i t i o n  o f  s e v e r a l  Type  I1 n e u r o n s  
b y  t h e  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l  c a n  b e  o f  t h e  s a m e  k i n d .  
S e v e r a l  o b s e r v a t i o n s  o f  t h e  i n f l u e n c e s  of  s e v e r a l  l a b y r i n t h  a f f e r e n t s  
o n  s i n g l e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  were c o n d u c t e d  b y  D u e n s i n g  a n d  
S c h a e f e r  ( 1 9 5 9 ) .  T h e  m e c h a n i s m  o f  s u c h  i n t e r a c t i o n ,  however ,  i s  
f a r  f r o m  b e i n g  c l e a r  e i t h e r  i n  t h e  p e r i p h e r a l  or i n  t h e  c e n t r a l  
s e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  s y s t e m .  The e x p e r i m e n t s  o f  Shimazu a n d  
P r e c h t  ( 1 9 6 6 )  g i v e  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  a s s u m i n g  a n  i n h i b i t o r y  
i n t e r a c t i o n  i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  b e t w e e n  t h e  v a r i o u s  l a b y r i n t h  
s e n s o r y  s y s t e m s  o f  t h e  same s i z e .  T h e  p o s s i b l e  f u n c t i o n  of t h i s  i s  
t o  s h a r p e n  t h e  i n p u t  d i f f e r e n c e s  of v e s t i b u l a r  i m p u l s a t i o n  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  m o t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  s p a c e ,  w h i c h  i s  t r u e  f o r  v a r i o u s  t y p e s  
of  s e n s o r y  s y s t e m s  ( K a t s u k i  e t  a l . ,  1 9 5 9 ;  H a r t l i n e ,  R a t l i f f ,  1 9 5 6 ) .  

F i g u r e  39 p r e s e n t s  o n l y  t h e  c o m m i s s u r a l  i n h i b i t o r y  p a t h  i n c l u d -  
i n g  t h e  c o r r e s p o n d i n g  a c t i o n s  a n d  d o e s  n o t  p r e s e n t  t h e  c r o s s e d  r e t i c u -  
l a r  o n e ,  w h i c h  e v i d e n t l y  i s  d i f f u s e l y  e x c i t i n g .  E x a m i n i n g  t h e  /130 
f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  c r o s s - i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s ,  w e  con -  
c l u d e  t h a t  d u r i ' n g  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  t h e  d i s c h a r g e  f r e -  
q u e n c y  o f  Type I n e u r o n s  i n c r e a s e s ,  n o t  o n l y  d u e  t o  a n  i n c r e a s e  i n  
a c t i v i t y  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c a n a l  b u t  a l s o  d u e  t o  a d e c r e a s e  i n  t h e  
t o n i c  c r o s s - i n h i b i t i o n  as  a r e s u l t  o f  t h e  d e c r e a s e  i n  t h e  a c t i v i t y  
o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l .  I n  o t h e r  w o r d s ,  r e m o v a l  o f  
t h e  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  ( d i s i n h i b i t i o n )  f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s i d e  
i n c r e a s e s  t h e  e x c i t a b i l i t y  o f  Type  I n e u r o n s .  

D u r i n g  c o n t r a l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  on t h e  o t h e r  h a n d  
i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l  d e c r e a s e s  a n d  
c r o s s - i n h i b i t i o n  i s  s t r e n g t h e n e d ,  T h e s e  c o m p l i m e n t a r y  i n f l u e n c e s  
f r o m  t h e  ? p s i -  a n d  c o n t r a l a t e r a l  c a n a l  i n s u r e  h i g h  s e n s i t i v i t y  
r e s p o n s e s  o f  Type  I n e u r o n s .  

Responses o f  Neurons o f  t h e  V e s t i b u l a r  Nuclei  t o  
I n c l i n a t i o n s  a n d  A 1  t e r n a t i n g  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s  

The  r e a c t i o n  o f  s p e c i f i c  u n i t s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n  
a n i m a l s  ( c a t )  t o  i n c l i n a t i o n s  a n d  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  were f i r s t  
d e s c r i b e d  b y  Egmond ( 1 9 4 3 ) .  The m a j o r i t y  o f  u n i t s  r e g i s t e r e d  by 
t h e  a u t h o r  w h i c h  r e a c t e d  t o  i n c l i n a t i o n s  p o s s e s s e d  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y .  

With a l a t e r a l  i n c l i n a t i o n  o n  t h e  i p s i l a t e r a l  s i d e ,  t h e  d i s -  
c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  many u n i t s  i n c r e a s e d ,  a n d  w i t h  i n c l i n a t i o n  o n  
t h c  c o n t r a l a t e r a l  s i d e  t h e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  or t h e .  d i s c h a r g e  
c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d .  T h e s e  same u n i t s  r e a c t e d  e v e n  t o  i n c l i n a -  
t i o n  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e ,  i n  t r u t h  w i t h  s i g n i f i c a n t  a n g l e s  o f  
i n c l i n a t i o n .  I t  i s  n o t  s u r p r i s i n g  t h a t  t h i s  t y p e  o f  u n i t  r e a c t s  
b o t h  t o  l i n e a r  l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n  a n d  t o  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n -  
t a l  p l a n e  when t h e  a x i s  o f  r o t a t i o n  d o e s  n o t  p a s s  t h r o u g h  t h e  a n i m a l ' s  
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h e a d  i n  t h e  f o l l o w i n g  way:  w i t h  a c c e l e r a t i o n  ( r o t a t i o n )  on t h e  
i p s i l a t e r a l  s i d e ,  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d ;  w i t h  a c c e l e r a -  
t i o n  o n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s i d e ,  i t  i n c r e a s e d .  S e v e r a l  u n i t s  r e a c t e d  
b o t h  t o  f o r w a r d - b a c k w a r d  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n  a n d  t o  v e r t i c a l  a c c e l e -  
r a t  i o n .  

O t h e r  u n i t s  were  more  s u b j e c t  t o  i n c l i n a t i o n s  i n  t h e  s a g i t t a l  
p l a n e  a n d  r e a c t e d  t o  downward m u t i o n .  

The  a u t h o r  o b s e r v e d  n e u r o n s  s i l e n t  a t r e s t ,  a n d  a l s o  t h e  phenom- 
e n o n  o f  a d a p t a t i o n  u n d e r  p r o l o n g e d  ( t o  3 3  s e c )  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  
a n i m a l ’ s  h e a d  i n  a n  i n c l i n e d  p o s i t i o n .  Cramer  ( 1 9 6 2 ) ,  c o n d u c t i n g  
i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h i s  p h e n o m e n a ,  d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  o r i g i n a l  s u f -  
f i c i e n t l y  l a r g e  r e s p o n s e  t o  i n c l i n a t i o n  d e c r e a s e s  e x p o n e n t i a l l y  
a f t e r  1 5 - 3 0  s e c  s i n c e  t h e  r e m a i n i n g  s t a b l e  d i s c h a r g e  i n s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r s  f r o m  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e .  

R u p e r t  e t  a l . ,  ( 1 9 6 2 )  s e p a r a t e d  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  r e a c t i n g  t o  i n c l i n a t i o n s  a c c o r d i n g  t o  t h e  c h a r a c t e r  o f  
s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n :  n e u r o n s  w i t h  a c o r r e c t  r h y t h m i c i t y ;  n e u r o n s  
w i t h  a n  i n c o r r e c t  r h y t h m i c i t y ,  a n d  n e u r o n s  d i s c h a r g i n g  w i t h  d o u b l e t s .  
E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  o n  c a t s  whose  c e r e b e l l i  w e r e  n o t  r e m o v e d .  

Wi th  s i m i l a r  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s ,  H i e b e r t  a n d  F e r n a n d e z  / 1 3 1  
( 1 9 6 5 ) ,  r e g i s t e r i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  D e i t e r ’ s  n u c l e u s ,  d i s c o v e r e d  
t h a t  more d e e p l y  l o c a t e d  c e l l s  d i s c h a r g e d  w i t h  d o u b l e t s ,  t r i p l e t s  
a n d  s m a l l  g r o u p s  o f  i m p u l s e s ,  w h i l e  c e l l s  d i s t r i b u t e d  c l o s e r  t o  
t h e  d o r s a l  s u r f a c e  o f  t h e  b r a i n  s t e m  d i s c h a r g e d  w i t h  s i n g l e  i m p u l s e s .  
T h e s e  t y p e s  o f  a c t i v i t y  were m a i n t a i n e d  e v e n  w i t h  i n c r e a s e  or d e -  
c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d u r i n g  s l o w  c h a n g e s  i n  b o d y  p o s i t i o n  
l’n t h e  f r o n t a l  or s a g i t t a l  p l a n e s .  The e x p e r i m e n t s  o f  H i e b e r t  a n d  
F e r n a n d e z  ( 1 9 6 5 )  o n c e  more a f f i r m e d  t h e  v a r i e t y  o f  r e s p o n s e s  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  n e u r o n s  ( c a u d a l  p o r t i o n  o f  D e i t e r ’ s  n u c l e u s )  
t h r o u g h  i n c l i n a t i o n s  i n  t h e  s a g i t t a l  a n d  f r o n t a l  p l a n e s .  T h u s ,  
n e u r o n s  w e r e  f o u n d  w h i c h  r e a c t e d  w i t h  a d e c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e -  
q u e n c y  t o  a downward i n c l i n a t i o n  o f  t h e  h e a d  a n d  r e t u r n  t o  t h e  
n o r m a l  p o s i t i o n ,  w h i l e  o t h e r s  r e a c t e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  
t o  upward  e l e v a t i o n  a n d  r e t u r n :  a t h i r d  g r o u p  d i d  n o t  r e a c t .  
M o r e o v e r ,  s e v e r a l  n e u r o n s  r e a c t e d  t o  downward i n c l i n a t i o n  b y  a n  
i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  r h y t h m i c i t y ;  w i t h  r e t u r n  t o  a n o r r n a l  
p o s i t i o n ,  t h e y  c u r t a i l  i t .  With  e l e v a t i o n  o f  t h e  h e a d  t h e y  a l s o  
c u r t a i l  i t ,  a n d  w i t h  a r e t u r n  i n c r e a s e  i t .  N e u r o n s  were  f o u n d  
w h i c h  r e a c t e d  i n  t h e  o p p o s i t e  way .  The  same v a r i e t y  o f  n e u r o n  
r e s p o n s e s  was o b s e r v e d  a l s o  f o r  l a t e r a l  i n c l i n a t i o n s .  

The o b s e r v a t i o n s  made b y  t h e  a u t h o r s  w i t h  r e p e a t e d  i n c l i n a t i o n s  
o f  t h e  h e a d  i n  s e q u e n c e  ( d o w n - r e t u r n ,  u p - r e t u r n ,  a n d  a l s o  r i g h t -  
r e t u r n ,  l e f t - r e t u r n )  a r e  i n t e r e s t i n g .  I n  a p p r o x i m a t e l y  o n e  t h i r d  
o f  t h e  n e u r o n s ,  f r e q u e n c y  r e s p o n s e s  w e r e  c h a n g e d  f r o m  t h e  f i r s t  t o  
t h e  f o l l o w i n g  r e p e t i t i o n ,  o t h e r s  showed p r e c i s e  r e p r o d u c t i o n  o f  
f r e q u e n c y  c h a n g e s  t o  3 ,  4 a n d  e v e n  7 r e p e t i t i o n s .  
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S c h o e n  ( 1 9 5 7 )  w i t h  m i c r o e l e c t r o d e  r e m o v a l s  o f  c h a r g e  f r o m  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  b o n y  f i s h ,  d i s c o v e r e d  a s i g n i f i c a n t  number 
o f  u n i t s  g i v i n g  a c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  t h e  i d e a l  s i n u s o i d a l  
s h a p e  d u e  t o  l a t e r a l  i n c l i n a t i o n s .  B u t  u n i t s  were  f o u n d  d u r i n g  
f r e q u e n c y  c h a n g e s  i n  t h e  s h a p e  .of a n  a s y m m e t r i c  s i n u s o i d ,  w h e r e b y  
i n c l i n a t i o n  t o w a r d  t h e  s i d e  o f  e x c i t a t i o n  l e d  t o  a g r e a t e r  c h a n g e  
i n  f r e q u e n c y  t h a n  i n c l i n a t i o n  t o w a r d  t h e  s i d e  o f  i n h i b i t i o n .  

I t  w a s  f o u n d  t h a t  t h e  number o f  n e u r o n s  r e a c t i n g  b y  e x c i t a t i o n  
t o  i n c l i n a t i o n  t o w a r d  t h e  i p s i l a t e r a l  s i d e  i s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  
same a s  t h o s e  r e a c t i n g  b y  i n h i b i t i o n  ( 3 5 : 2 5 ) .  

N e u r o n s  w h i c h  were s i l e n t  a t  r e s t ,  whose a c t i v i t y  a l s o  i n c r e a s e d ,  
a n d  n e u r o n s  whose  a c t i v i t y  c o u l d  o n l y  b e  i n h i b i t e d  were a l s o  f o u n d .  
T h e s e  a r e  u n i d i r e c t i o n a l  n e u r o n s .  

The e n u m e r a t e d  t y p e s  o f  n e u r o n s  d u p l i c a t e  t h e  c h a r a c t e r  o f  / 1 3 2  
c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  o f  s i n g l e  n e r v e  f i b e r s  ( L o w e n s t e i n ,  R o b e r t s ,  
1 9 4 9 ) .  Bu t  S c h o e n  a l s o  o b s e r v e d  a s m a l l  number  o f  n e u r o n s  r e a c t i n g  
w i t h  i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y  t o  i n c l i n a t i o n s  t o w a r d  b o t h  s i d e s .  

I n  t h i s  s e c t i o n  o f  t h e  c h a p t e r  w e  w i l l  a l s o  p r e s e n t  d a t a  
o b t a i n e d  w i t h  r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  s e p a r a t e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  n e u r o n s ,  i n  p a r t i c u l a r  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a t  r e s t ,  a n d  
w i t h  p a s s i v e  movement o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  v e r t i c a l  p l a n e .  

E x p e r i m e n t s  were  c o n d u c t e d  on 30 c a t s .  A m i x t u r e  o f  c h l o r a l o s e  
( 4 - 5 0  mg/kg)  a n d  n e m b u t a l  ( 1 5  mg/kg)  i n t r o d u c e d  i n t r a - a b d o m i n a l l y  
w a s  u s e d  as  a n a e s t h e s i a .  The h e a d  o f  t h e  a n i m a l  w a s  f i x e d  i n  a 
h e a d  h o l d e r  o f  a s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t ,  made i n  t h e  w o r k s h o p  o f  t h e  
A .  A .  B o g o m o l e t s  I n s t i t u t e  o f  P h y s i o l o g y  o f  t h e  Academy o f  S c i e n c e s  
o f  t h e  U k r a i n i a n  S S R .  

For e n t r a n c e  t o  t h e  b r a i n  s t e m  i n  t h e  o c c i p i t a l  b o n e  o f  t h e  
s k u l l ,  p r e l i m i n a r i l y  f r e e d  o f  s k i n  a n d  m u s c l e s ,  w i t h  t h e  a i d  o f  a 
d e n t a l  d r i l l  a t r e p h i n a t i o n  o p e n i n g  1 5  x 1 5  m m  i n  s i z e  was made ,  
t h e  c e r e b e l l u m  w a s  f o u n d ,  a n d  a f t e r w a r d s  it w a s  c o m p l e t e l y  r e m o v e d .  
The o s s e o u s  h e m o r r h a g e  w a s  s t o p p e d  b y  p l a s t e r i n g  t h e  e d g e s  o f  t h e  
o p e n i n g  w i t h  wax a n d  b y  s u c t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  a s p o n g e  o f  
" s p o n g o s t a n " .  

Removal  of  p o t e n t i a l s  o f  n e u r o n .  a c t i o n  was made i n t r a c e l l u l a r l y  
u s i n g  g l a s s  m i c r o e l e c t r o d e s  w i t h  a t i p  t h i c k n e s s  o f  1 - 3  1-1 f i l l e d  
w i t h  a 3 M s o l u t i o n  o f  K C 1 .  The  m i c r o e l e c t r o d e  was i m m e r s e d  t o  a 
d e p t h  o f  1 - 4  m m ,  2 - 6  m m  l a t e r a l  o f  t h e  c e n t r a l  l i n e  a n d  3 m m  f o r w a r d  
a n d  b a c k  f r o m  t h e  a n g l e  o f  t h e  r h o m b o i d  f a s c i a .  The i m m e r s i o n  o f  
t h e  e l e c t r o d e  was a c c o m p l i s h e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a h y d r a u l i c  m a n i p u -  
l a t o r .  I n  o r d e r  t o  p r o t e c t  t h e  m i c r o e l e c t r o d e  f r o m  v i b r a t i o n s  
a r i s i n g  f r o m  t h e  m o t i o n  o f  t h e  s t a n d  a n d  t h e  r e m o v a l  o f  p u l s e  a n d  
r e s p i r a t o r y  m o t i o n s  o f  t h e  b r a i n  s t e m ,  t h e  m i c r o m a n i p u l a t o r  w a s  
f i x e d  on t h e  f r a m e  o f  t h e  s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t ,  a n d  a f t e r  c o n d u c -  
t i o n  o f  t h e  m i c r o e l e c t r o d e s  a t  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  b r a i n ,  a t h i c k l y  
d i l u t e d  a g a r - a g a r  w a s  p o u r e d  i n t o  t h e  t r e p h i n e d  o p e n i n g .  
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The l o c a t i o n  o f  t h e  m i c r o e l e c t r o d e  t i p  w a s  c o n t r o l l e d  
h i s t o l o g i c a l l y .  For t h i s  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a ,  f i x e d  i n  a s o l u t i o n  
o f  1 0 %  n e u t r a l  f o r m a l i n ,  t o g e t h e r  w i t h  t h e  e l e c t r o d e s  p r e s e n t  i n  
it w a s  c a r e f u l l y  p r e p a r e d ,  and  t h e  p l a c e  o f  e l e c t r o d e  e n t r a n c e  w a s  
d e f i n e d  w i t h  t h e  n a k e d  e y e .  A f t e r w a r d s  s e c t i o n s  w i t h  a t h i c k n e s s  
o f  2 0 - 3 0  p w e r e  made on a f r e e z i n g  m i c r o t o m e .  S u b s e q u e n t  t i n t i n g  
w i t h  h e m o t o x a l i n e ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  N i s s l  a n d  Campos m e t h o d ,  g a v e  
a p r e c i s e  p i c t u r e  o f  t h e  m i c r o e l e c t r o d e  c a n a l .  

B e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  e x p e r i m e n t 4  t h e  a n i m a l  t o g e t h e r  
w i t h  t h e  f r a m e  o f  t h e  s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t  w e r e  f i x e d  o n t o  a 
r o c k i n g  s t a n d  ( F i g .  40). The r e c o r d i n g  a p p a r a t u s  w a s  t h e  s a m e  as  i n  
e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  i n  C h a p t e r  I .  A f t e r  m i c r o e l e c t r o d e  d e t e c t i o n  
o f  a n e u r o n  w i t h  a s p o n t a n e o u s  r h y t h m i c i t y  t h e  l a t t e r  w a s  r e g i s t e r e d  
d u r i n g  1 0 - 1 5  s e c .  I f  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  c e l l  w a s  c o n s t a n t ,  and  /133 

F i g .  4 0 .  C a t  on a R o c k i n g  S t a n d  

c o n s e q u e n t l y  w a s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m e c h a n i c a l  a c t i o n  o f  t h e  
e l e c t r o d e  on i t ,  t h e n  t h e  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  t h i s  n e u r o n  w e r e  
r e c o r d e d  d u r i n g  t h e  same p e r i o d  (10-15 s e c )  a g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  
o f  v e r t i c a l  s h i f t s  and  a f t e r  t h e  c e s s a t i o n .  I n  a number o f  c a s e s ,  
b a c k g r o u n d  r h y t h m i c i t y  a n d  i t s  c h a n g e s  w i t h  r o c k i n g  w e r e  c o n d u c t e d  
o v e r  1 - 2  m i n u t e s .  The r e a c t i o n s  o f  n e u r o n s  s i l e n t  a t  r e s t  t o  
r o c k i n g  w e r e  n o t  s t u d i e d .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  c h a r a c t e r  o f  b a c k g r o u n d  r h y t h m i c  a c t i v i t y ,  
n e u r o n s  c a n  b e  d i v i d e d  i n t o  t h r e e  g r o u p s :  

4 E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  w i t h  3.  B .  Y e g o r o v .  Yu. L .  L i m o t s k i y  
t o o k  p a r t  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  m e t h o d  and  p a r t  o f  t h e  e x p e r i -  
m e n t .  

- _. - __ -_ . - . - - -. - _ _  - _ .  - 
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(1) n e u r o n s  w i t h  c o r r e c t  r h y t h m i c i t y  a t  a f r e q u e n c y  o f  5-50 

( 2 )  n e u r o n s  w i t h  a n e r v e  r h y t h m i c i t y ,  t h e  a c t i o n  p o t e n t i a l  

( 3 )  n e u r o n s  w i t h  g r o u p s  o f  i m p u l s e s  w i t h  s p e c i f i c  p e r i o d s  o f  

imp / s e c ; 

f r e q u e n c y  o f  w h i c h  f l u c t u a t e d  f r o m  1 - 1 5 0  i m p / s e c ;  

a b s e n c e  o f  a c t i v i t y .  

P r i n c i p a l l y  t h e  same c l a s s i f i c a t i o n  o f  n e u r o n s  of v e s t i b u l a r  
n u c l e i  a c c o r d i n g  t o  t h e  c h a r a c t e r  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  were 
g i v e n  b y  G .  I .  G o r g i l a d z e  ( 1 9 6 6 )  a n d  F r e d r i c k s o n  e t  a l . ,  ( 1 9 6 6 b ) .  

O f  745  r e g i s t e r e d  n e u r o n s ,  84 d i d  n o t  c h a n g e  i n  r h y t h m i c i t y  
w i t h  v e r t i c a l  m o t i o n  o f  t h e  a n i m a l .  

I n  439 n e u r o n s  o f  6 6 1  w h i c h  r e a c t e d  t o  s h i f t  i n  t h e  b o d y  a l o n g  /134 
t h e  v e r t i c a l ,  a n  i n c r e a s e  i n  r h y t h m  f r e q u e n c y  was o b s e r v e d  i n d e -  
p e n d e n t  of t h e  d i r e c t i o n  o f  m o t i o n .  I n  a d d i t i o n ,  n e u r o n s  w i t h  t h e  
c o r r e c t  r h y t h m i c i t y  i n c r e a s e d  i n  f r e q u e n c y  w i t h o u t  n o t i c e a b l e  
p e r t u r b a t i o n s  o f  c o r r e c t  r h y t h m ,  a n d  i n  n e u r o n s  w i t h  a g r o u p  b a c k -  
g r o u n d  o f  r h y t h m i c i t y ,  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  number o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  
i n  g r o u p s  a n d  a s h o r t e n i n g  of t h e  i n t e r v a l s  b e t w e e n  t h e  g r o u p s  
were  d i s c o v e r e d  ( F i g .  4 1 ) .  
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F i g .  4 1 .  N e u r o n s  w i t h  Group R h y t h m i c  A c t i v i t y  ( a )  A t  R e s t ;  ( b )  W i t h  
R o c k i n g ;  ( c )  A f t e r  R o c k i n g .  

0.1 sec , . .  
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F i g .  4 2 .  N e u r o n  With  I n c o r r e c t  R h y t h m i c i t y  ( a )  A t  R e s t ;  (b) With  
R o c k i n g ;  ( c )  A f t e r  R o c k i n g .  

1 2 0  n e u r o n s  c u r t a i l e d  r h y t h m i c i t y  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  d i r e c t i o n  
o f  m o t i o n  o f  t h e  s t a n d .  A s  i s  s e e n  i n  F i g u r e  4 2 ,  a n e u r o n  w i t h  a n  

1 2 4  

I 



.. ... 

i n c o r r e c t  b a c k g r o u n d  r h y t h m i c i t y  g e n e r a l l y  s t o p s  i m p u l s e  g e n e r a t i o n  
w i t h  v e r t i c a l  r o c k i n g .  

C a l c u l a t i o n  o f  t h e  number o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  t h e  n e u r o n s  
p e r  5 s e c  i n t e r v a l s  on a B - 2  a p p a r a t u s ,  f o r  e x a m p l e  o f  4 n e u r o n s  
( F i g .  4 3 ) ,  d e m o n s t r a t e s  t h e  c h a n g e  i n  r h y t h m i c i t y  d u r i n g  r o c k i n g .  
I f  a f t e r  5 s e c o n d s  a t  r e s t  t h e  number of i m p u l s e s  f l u c t u a t e d  w i t h i n  
t h e  b o u n d s  o f  3 0 - 4 0 ,  t h e n  d u r i n g  r o c k i n g  t h e  number o f  i m p u l s e s  
g r e w  t o  1 4 0 - 1 5 0  a f t e r  5 s e c  or s h a r p l y  d r o p p e d  u n t i l  c o m p l e t e  
d i s a p p e a r a n c e  o f  a c t i v i t y .  T h i s  f i g u r e  a l s o  shows t h a t  w i t h  r e -  / 1 3 5  
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F i g .  4 3 .  Change  i n  I m p u l s a t i o n  F r e q u e n c y  o f  4 N e u r o n s  ( a , b , c  and  d )  
w i t h  R o c k i n g .  The Arrows I n d i c a t e  t h e  B e g i n i i i n g  a n d  End o f  t h e  
R o c k i n g .  

p e a t e d  a c t i o n  ( 2 - 3  t i m e s )  t h e  c h a r a c t e r  of  t h e  c h a n g e s  i n  b a c k g r o u n d  
r h y t h m i c  a c t i v i t y  w a s  t h e  same as  d u r i n g  t h e  f i r s t  r e a c t i o n .  

The f r e q u e n c y  o f  r h y t h m i c i t y  o f  43 n e u r o n s  i n c r e a s e d  w i t h  
upward m o t i o n  o f  t h e  p l a t f o r m  and  r e s t o r e d  t h e  f r e q u e n c y . o f  b a c k -  
g r o u n d  r h y t h m i c i t y  w i t h  downward m o t i o n .  T h i r t y - f o u r  n e u r o n s  
h a v e  t h e  o p p o s i t e  c h a r a c t e r i s t i c s :  t h e y  i n c r e a s e d  i n  f r e q u e n c y  o f  
r h y t h m i c i t y  w i t h  downward m o t i o n  and  r e s t o r e d  i t  w i t h  upward  m o t i o n .  

The r h y t h m i c i t y  o f  25 n e u r o n s  i n c r e a s e d  w i t h  upward  m o t i o n  
and  d e c r e a s e d  w i t h  downward m o t i o n  ( F i g .  4 4 ) .  

A f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g ,  5 0 %  ( 3 3 0 )  o f  t h e  n e u r o n s  r e s t o r e d  
t h e i r  o r i g i n a l  r h y t h m i c i t y  d u r i n g  t h e  r e g i s t r a t i o n  t i m e  ( 1 5  s e c ) .  
C o m p o s i t e  d a t a  on t h e  r e a c t i o n s  o f  n e u r o n s  d u r i n g  r o c k i n g  a r e  
p r e s e n t e d  i n  T a b l e  7 .  

T h e r e  a r e  n o  e x p e r i m e n t s  a n a l y z i n g  t h e  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e u r o n  r e a c t i n g  t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s ,  b u t  i n  t h i s  
r e l a t i o n  t h e  f u n c t i o n a l  c o n n e c t i o n s  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  
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p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  b y  a c o n s t a n t  c u r r e n t  c a n  b e  u s e f u l .  
A l t h o u g h  a g a l v a n i c  c u r r e n t  i s  n o t  a n  a d e q u a t e  s t i m u l u s  for 
s e n s o r y  o r g a n s ,  i t s  a c t i o n  o n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  as L o w e n s t e i n  
showed ( L o w e n s t e i m  1 9 5 5 1 ,  i s  a l g e b r a i c a l l y  a d d e d  w i t h  e l e c t r i c a l  
c h a n g e s  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  p r o d u c e d  b y  n a t u r a l  s t i m u l a t i o n  
o f  t e r m i n a l  o r g a n s .  

d 
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F i g .  4 4 .  A N e u r o n  w i t h  I n c o r r e c t  R h y t h m i c i t y  ( a )  A t  R e s t ;  ( b )  W i t h  /136 
M o t i o n  o f  t h e  P l a t f o r m  Downwards; ( c )  Wi th  M o t i o n  o f  t h e  P l a t f o r m  
U p w a r d s ;  ( d l  A f t e r  R o c k i n g .  

U s i n g  p o l a r i z a t i o n  a s  a v e s t i b u l a r  s t i m u l u s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
s i m u l a t k  c o n d i t i o n s  n e a r  t h o s e  o b t a i n e d  w i t h  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n s .  
A c c o r d i n g  t o  t h e  r e a c t i o n s  o f  t h e  n e u r o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r .  c o m p l e x  
t o  l a b y r i n t h  p o l a r i z a t i o n  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  r e p l y  t o  t h e  q u e s t i o n  
as  t o  w h a t  t e r m i n a l  o r g a n s  a r e  c o n n e c t e d  t o  t h e  n e u r o n ,  s i n c e  t h e  
t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  a m p u l l a ,  u t r i c u l u s  , s a c c u l u s  a n d  c o c h l e a  
a r e  s i m u l t a n e o u s l y  s t i m u l a t e d .  The  p o s s i b i l i t y  o f  n e u r o n  r e a c t i o n  
t o  s t i m u l a t i o n  o f  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  c o c h l e a  p r o b a b l y  i s  e x c l u d e d ,  
s i n c e  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  t h e r e  i s  n o  a n a t o m i c a l  p r o o f  t h a t  t h e  
c o c h l e a r  f i b e r s  e n d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  M o r e o v e r ,  a c o u s t i c a l  
s t i m u l a t i o n  d o e s  n o t  i n f l u e n c e  n e u r o n  r e s p o n s e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  

L n u c l e i  ( F r e d r i c k s o n  e t  a l ,  1 9 6 6 b ) .  - -  . . ~ .  

a 
F i g .  4 5 .  I n f l u e n c e  o f  P o l a r i z a t i o n  
o f  t h e  L a b y r i n t h  o n  E K G  ( A , B ) .  
(A ,B)  P o l a r i z a t i o n  o f  t h e  R i g h t  
L a b y r i n t h  b y  C a t h o d e  ( 0 . 3  m A )  a n d  
a n  Anode ( 0 . 4 5  mA). C a l i b r a t i o n  
300 ~ J V ;  S c a l e  o f  T i m e  2 5 0  m s e c .  
T h e  A r r o w  I n d i c a t e s  t h e  Moment o f  
I n c l u s i o n  o f  P o s i t i v e  C u r r e n t  t o  
a n  E K O G  S u r g e  A f t e r  I n c l u s i o n  o f  
C u r r e n t  ( A r t i f a c t ) ;  (1-5) Removal  
f r o m  P o i n t s  o f  t h e  C o r t e x  D e s i g -  
n a t e d  b y  t h e  C o r r e s p o n d i n g  F i g u r e s  
o n  t h e  S c h e m a t i c  D r a w i n g  
( G o r g i l a d z e ,  1 9 6 4 ) .  
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T A B L E  7 .  Q U A N T I T A T I V E  D A T A  O N  THE 
I T Y  OF VARIOUS GROUPS OF NEURONS 

m 
a 
3 
0 
L 
c3 

With  C o r r e c t  
R h y t h m i c i t y  

With  U n e q u a l  
R h y t h m i c i t y  

With  G r o u p s  o f  
P o t  e n t  i a l s  
o f  A c t i v i t y  

m 
C 
0 
h 
3 
a, 
B 
%i 
0 

0 
z 

114 

537  

9 4  
I 

h 
0 
C 
a, 
3 h  
@ P  
a, -4 
s i 0  

FLI -4 
E 

c c  
-4 P 
h 

a,c 
m p :  
rd 
a ,w  
L O  
V 
C 
H 

43 

3 4 4  

52  

I A R A C T E R  OF CHANGES I N  

h 
0 
c 
a, 
3 h  
@ P  
a, -4 
s i c )  
r.4 *4 

E c c  
-4 r 
h 

a,c 
m p :  
rd 
0 %  
& O  
V 
a, 
P 

38  

70 

12 

11 

2 0  

1 2  

R H Y T H M I C -  

2 0  i7 0 

i 
I _ _  

I 
1 3  I 5 i 

I 

T h u s  t h e  c o n c l u s i o n s  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  p o l a r i z a t i o n  
may b e  r e l a t e d  t o  a n y  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  n o n a u d i t o r y  l a b y r i n t h  
t o  a n  e q u a l  d e g r e e .  

G .  I .  G o r g i l a d z e  a n d  V .  M .  F e d e r o v  ( 1 9 6 4 1 ,  i n  e x p e r i m e n t s  o n  
n o n a n a e s t h e t i z e d  c a t s  i m m o b i l i z e d  b y  means o f  f l a x e d i l ,  showed t h a t  
p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  b y  means  o f  a c o n s t a n t  c u r r e n t  o f  
0 . 0 8  - 0 . 1  m A  e l i c i t s  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  c h a n g e s  on a n  e l e c t r o c o r t i o -  
g r a m  (EKOG) w h i c h  a r e  e x p r e s s e d  by t h e  a p p e a r a n c e  o f  h i g h  f r e q u e n c y ,  
l o w  a m p l i t u d e  w a v e s ,  i . e .  , a n  e l e c t r o g r a p h i c  "waking" b e g i n s .  The  
e f f e c t  i s  p r o d u c e d  i n d e p e n d e n t  o f  w h e t h e r  a c a t h o d e  or a n  a n o d e  i s  
a p p l i e d  t o  t h e  l a b y r i n t h  ( F i g .  4 5 1 ,  a l t h o u g h  i t  i s  known t h a t  
e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  8 t h  n e r v e  i s  s t r e n g t h e n e d  w i t h  t h e  a c t i o n  
o f  t h e  c a t h o d e  a n d  s u p p r e s s e d  b y  a n  a n o d e  ( K h e c h i n a s h v i l i ,  1 9 5 8 ) .  

Wi th  p o l a r i z a t i o n  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  b y  a c u r r e n t  o f  d i f f e r e n t  
d i r e c t i o n ,  t h e  a c t i v a t i o n  r e a c t i o n  o f  E K O G  i s  more s t r o n g l y  p r o -  
n o u n c e d  t h a n  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  o n l y  o n e  l a b y r i n t h  b y  means  o f  
t h e  same f o r c e .  If b o t h  l a b y r i n t h s  a r e  p o l a r i z e d  b y  a c u r r e n t  o f  
o n e  d i r e c t i o n ,  n o  E K O G  c h a n g e s  a r e  o b s e r v e d .  The  a b s e n c e  o f  c h a n g e s  
o n  a n  E K O G  d u e  t o  c a t h o d e  p o l a r i z a t i o n  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  a t t e s t s  
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t o  t h e  f a c t  t h a t  a b l o c k  o f  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t a t i o n  t a k e s  p l a c e  
i n  d e f i n i t e  s t r u c t u r e s  o f  t h e  c e n t r a l  n e T v o u s  s y s t e m .  

G .  I .  G o r g i l a d z e  ( 1 9 6 4 ,  1 9 6 6 b )  p r o v e d  t h a t  t h i s  b l o c k  t a k e s  
p l a c e  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h e m s e l v e s .  E x p e r i m e n t s  were  c o n -  
d u c t e d  on c a t s .  Under  t h e  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  t h e  f l o w  o f  
" O u t s i d e  i m p u l s e s "  t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w a s  s e v e r e l y  l i m i t e d .  /138 
Deep n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  ( 6 0 - 8 0  m g / k g )  e l i m i n a t e d  i n f l u e n c e s  f r o m  
t h e  s i d e  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  o t h e r  c e n t r a l  n e r v o u s  o r g a n -  
i z a t i o n s .  I m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m  w a s  a b s e n t  d u e  t o  i t s  
r e m o v a l .  I m p u l s e s  f r o m  t h e  p r o p r i o c e p t o r s  o f  t h e  m u s c l e s  were  
w e a k e n e d  d u e  t o  c u r a r i z a t i o n  o f  t h e  a n i m a l .  Deep a n a e s t h e s i a  a n d  
t h e  s e v e r e  f i x a t i o n  of t h e  h e a d  p r o b a b l y  somewhat  l o w e r e d  e v e n  t h e  
a f f e r e n t  i m p u l s a t i o n ?  f r o m  t h e  r e c e p t o r s .  

T h u s  t h e r e  w a s  a somewhat  s i m p l i f i e d  m o d e l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  w h e r e  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  was m a i n t a i n e d  c h i e f l y  b y  a c o n -  
s t a n t  i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r .  

C a t h o d e  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h  s t r e n g t h e n e d  
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  n e u r o n s ;  a n o d e  p o l a r i z a t i o n  s u p p r e s s e d  
i t .  P o l a r i z a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  h a d  t h e  r e v e r s e  
e f f e c t :  t h e  c a t h o d e  s u p p r e s s e d  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  a n d  t h e  
a n o d e  s t r e n g t h e n e d  i t .  T h u s ,  c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  o f  t h e  r i g h t  a n d  
l e f t  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  o n e  l a b y r i n t h  were  r e c i p -  
r o c a l :  e x c i t a t i o n  o f  t h e  n u c l e i  o n  o n e  s i d e  w a s  c o n n e c t e d  w i t h  
i n h i b i t i o n  o f  t h e  n u c l e i  o n  t h e  o t h e r  s i d e .  

Upon t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  c u r r e n t  t h r o u g h  b o t h  l a b y r i n t h s  
s i m u l t a n e o u s l y ,  t h e  c h a r a c t e r  o f  r e a c t i o n  d e p e n d e d  o n  w h e t h e r  t h e  
c u r r e n t  w a s  i m p a r t e d  t o  b o t h  l a b y r i n t h s  i n  d i f f e r e n t  or i d e n t i c a l  
d i r e c t i o n s .  I f  t h e  c a t h o d e  was a p p l i e d  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h  
a n d  t h e  a n o d e  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l ,  t h e n  t h e  n e u r o n  shows a much 
s t r o n g e r  a c t i v a t i o n  t h a n  i n  t h e  c a s e  o f  s e p a r a t e  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  l a b y r i n t h .  Wi th  r e v e r s e  d i r e c t i o n  o f  c u r r e n t  t h e  n e u r o n  w a s  
s u p p r e s s e d  much m o r e  s t r o n g l y  t h a n  w i t h  c a t h o d e  s t i m u l a t i o n  o f  o n l y  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h ;  i n  a d d i t i o n  o p p o s i t e  c h a n g e s  were 
o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  o p p o s i t e  s i d e .  W i t h  p o l a r i z a t i o n  of 
b o t h  l a b y r i n t h s  b y  means o f  c u r r e n t s  i d e n t i c a l  i n  s t r e n g t h  a n d  
d i r e c t i o n ,  s p o n t a n e o u s  n e u r o n  a c t i v i t y  of b o t h  t h e  r i g h t  a n d  l e f t  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  were  e q u a l l y  s u p p r e s s e d .  Thus  t h e  a c t i v a t i o n  
r e a c t i o n  o f  a n  E K O G  b e g i n s  e a c h  t i m e  w i t h  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  e q u i l i b -  
r i u m  b e t w e e n  t h e  r i g h t  a n d  l e f t  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  The a b s e n c e  o f  
r e a c t i o n  w i t h  s i m u l t a n e o u s  d e s t r u c t i o n  of b o t h  l a b y r i n t h s  b y  c u r -  
r e n t s  o f  e q u a l  s t r e n g t h  a n d  o f  t h e  same d i r e c t i o n  w a s  c a u s e d  b y  
i m p u l s e  b l o c k i n g  i n  b o t h  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

G .  I .  G o r g i l a d z e  a s s u m e s  t h a t  s u p p r e s s i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e u r o n  a c t i v i t y  i n  r e s p o n s e  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
l a b y r i n t h  t a k e s  p l a c e  b y  means  o f  t h e  a c t i v a t i o n  o f  i n t e r c a l a r y  
i n h i b i t o r y  n e u r o n s  w i t h  s h o r t  a x o n s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o m m i s s u r a l  
n e u r o n s  o f  t h e  o p p o s i t e  s i d e  ( F i g .  4 6 ) .  I n s o f a r  as r e c e p t o r s  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  p o s s e s s  c o n s t a n t  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  
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t h i s  i n h i b i t o r y  n e u r o n  a l s o  m u s t  b e  c o n s t a n t l y  a c t i v e  a n d  h a v e  a n  
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  o n  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o n  t h e  o p p o s i t e  s i d e ,  
t h e r e b y  b a l a n c i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  n e u r o n s  on 
b o t h  s i d e s .  

F i g .  4 6 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  /139 
o f  t h e  P a i r e d  Work o f  t h e  
V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s .  
V . n . e . -  V e s t i b u l a r  Neuro-  
e p i t h e l i u m ;  g .  S c .  - S c a r p a  
G a n g l i o n ;  n .V.  - V e s t i b u l a r  
N u c l e i ;  R . F .  - R e t i c u l a r  
F o r m a t i o n  o f  t h e  M e d u l l a  
O b l o n g a t a ;  1. C o m m i s s u r a l  
N e u r o n s ;  2 .  I n h i b i t o r y  
N e u r o n s  ( G o r g i l a d z e ,  1 9 6 4 ) .  

Bu t  t h i s  s a m e  p a t h  w i t h  
v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  w i l l  
make p o s s i b l e  t h e  d e s t r u c -  
t i o n  o f  e q u i l i b r i u m ,  i n s o f a r  
as t h e  s t r o n g e r  t h e  a f f e r e n -  
t a t i o n  f r o m  o n e  l a b y r i n t h  
t h e  m o r e  a c t i v e  t h i s  i n h i b i -  
t o r y  n e u r o n ,  a n d  t h e  s y m m e t r i -  
c a l  s i d e  w i l l  b e  more s u p -  
p r e s s e d .  T h i s  i n h i b i t o r y  
p a t h  e v i d e n t l y  i s  v e r y  
e f f e c t i v e ,  s i n c e  c a t h o d e  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  l a b y r i n t h  c a n  com- 

p l e t e l y  s u p p r e s s  s t r o n g  a c t i v a t i o n  o f  t h e  n e u r o n  i n  r e s p o n s e  t o  t h e  
same p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h .  The e x i s t e n c e  o f  
i n h i b i t o r y  n e u r o n s  makes  i t  p o s s i b l e  t o  e x p l a i n  t h e  s t r e n g t h e n i n g  /140 
o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i n  r e s p o n s e  t o  a n o d e  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  Due t o  t h e  s u p p r e s s i o n  of s p o n t a n e o u s  
a f f e r e n t  i m p u l s a t i o n  b y  t h e  a n o d e ,  t h e  i n h i b i t o r y  p a t h  ' w i l l  n o t  
f u n c t i o n  a n d  n a t u r a l l y  i t s  c o n s t a n t  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  o n  t h e  
n e u r o n s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e i  w i l l  b e  r e m o v e d ,  w h i c h  l e a d s  t o  
t h e  a p p e a r a n c e  o f  n e u r o n  a c t i v i t y .  

Some o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( 1 2 % )  r e c o r d e d  
b y  t h e  a u t h o r  r e a c t e d  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c a t h o d e  b y  s t r e n g t h e n i n g  
a c t i v i t y  and  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  a n o d e  b y  s u p p r e s s i n g  i t .  However 
t h e s e  n e u r o n s  d i d  n o t  r e a c t  t o  i p s i l a t e r a l  p o l a r i z a t i o n .  T h e r e f o r e  
i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e y  a p p e a r  o n l y  a s  i n h i b i t o r y  n e u r o n s .  

The s y s t e m  p r o p o s e d  b y  G .  I .  G o r g ' i l a d z e  i s  s i m i l a r  t o  t h e  
s y s t e m  o f  t h e  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  n e u r o n s  r e a c t i n g  
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t o  a c c e l e r a t e d  r o t a t i o n  ( F i g .  3 9 ) .  I n s o f a r  as  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  
t h e  l a b y r i n t h  e v e n  n e u r o n s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  r e c e p t o r  a p p a r a t u s  o f  
t h e  o t o l i t h  o r g a n s  a r e  a c t i v a t e d  (or s u p p r e s s e d ) ,  t h e n  i t  i s  f u l l y  
p r o b a b l e  t h a t  t h e r e  a r e  a l s o  r e c i p r o c a l  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  t h e  
n e u r o n s  r e a c t i n g  t o  i n c l i n a t i o n s .  

B u t ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  l a b y r i n t h s  c a n  f u n c t i o n  i n  a l l  p r o b a b i l i t y  
e v e n  s y n e r g i c a l l y  ( M a g n u s ,  1 9 6 2 ;  S z e n t a g o t h a i ,  1 9 6 7  e t  a l . ) .  

The v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  i . e . ,  t h e  f i r s t  r e l a y  s t a t i o n  o n  t h e  
p a t h  f o r  t h e  c o n d u c t i o n  o f  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s ,  h a v e  b e e n  s u f f i c i e n t l y  
w e l l  s t u d i e d  b o t h  m o r p h o l o g i c a l l y  a n d  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l l y  a t  t h e  
p r e s e n t  t i m e .  

I n  r e l a t i o n  t o  t h e i r  a n a t o m i c a l  o r g a n i z a t i o n ,  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  a r e  e x c e p t i o n a l l y  c o m p l e x .  E a c h  o f  t h e  f o u r  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  h a v e  t h e i r  own i n d i v i d u a l i t y ,  b o t h  i n  c y t o a r c h i t e c t o n i c s  and 
i n  t h e i r  a f f e r e n t  a n d  e f f e r e n t  c o n n e c t i o n s .  

The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e m  i n  r e l a t i o n  t o  a r c h i t e c t o n i c s  a n d  
c o n n e c t i o n s  d o  n o t  e x c l u d e  n u m e r o u s  a n a t o m i c a l  p o s s i b i l i t i e s  f o r  
i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  v a r i o u s  g r o u p s  o f  c e l l s .  I t  i s  h a r d l y  
p o s s i b l e  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  t o  a s s e r t  t h a t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
t h e r e  a r e  n u r o n s  r e a c t i n g  o n l y  t o  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  a n d  o n l y  t o  
a n g u l a r  o n e s ,  i n s o f a r  a s  o n  t h e  same n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  c o n v e r g e n c e  o f  i m p u l s e s  f r o m  v a r i o u s  s e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b -  
u l a r  a p p a r a t u s  t a k e s  p l a c e .  

N o r m a l l y  b e t w e e n  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  b o t h  s i d e s  a d y n a m i c  
b a l a n c e  e x i s t s .  T h i s  b a l a n c e  i s  d e s t r o y e d  i n d e p e n d e n t l y  o f  w h e t h e r  
a f f e r e n t  i m p u l s a t i o n  f r o m  one  l a b y r i n t h  i s  s t r e n g t h e n e d  or s u p p r e s s e d .  

T h e r e  a r e  a t  l e a s t  t h r e e  m e c h a n i s m s  w h i c h  make p o s s i b l e  g r e a t  
d e s t r u c t i o n  o f  t h i s  e q u i l i b r i u m  ( G o r g i l a d z e ,  1 9 6 6 1 ,  e l e v a t i n g  t h e  
s e n s i t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h r o u g h  a f f e r e n t  i m p u l s a t i o n :  
t h e  v e r y  a n a t o m i c a l  d i s t r i b u t i o n  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  i n  t h e  t e m p o r a l  
b o n e  i s  s u c h  t h a t  w i t h  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n s ,  i m p u l s a t i o n  f r o m  
one  l a b y r i n t h  i s  s t r e n g t h e n e d  a n d  f r o m  t h e  o t h e r  i s  s u p p r e s s e d  /141 
( d e s t r u c t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  t a k e s  p l a c e  f i r s t  a t  t h e  p e r i p h e r y ) ;  
t h e  e n t r a n c e  i n t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  o n  t h e  o n e  h a n d ,  o f  
s t r e n g t h e n e d  i m p u l s a t i o n ,  a n d  on t h e  o t h e r ,  a n  a b s e n c e  or d e c r e a s e  
i n  a f f e r e n t  i m p d l s a t i o n  d u e  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  
i n c l u d e d  b e t w e e n  t h e  r i g h t  a n d  l e f t  v e s t i b u l a r  n u c l e i  d e s t r o y s  t h i s  
e q u i l i b r i u m  s t i l l  m o r e ;  t h e  e x i s t e n c e  o f  a t h i r d  m e c h a n i s m  i n  t h e  
f o r m  o f  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w i l l  c o n t r i b u t e  
t o  t h i s  d e s t r u c t i o n .  T h u s  b e t w e e n  t h e  r i g h t  a n d  l e f t  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  t h e r e  a r e  r e c i p r o c a l  r e l a t i o n s h i p s .  
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THE VESTIBULO-OCULOMOTOR REFLECTOR A R C  

S t r u c t u r e  o f  t h e  O c u l o m o t o r  A p p a r a t u s  ( O M A )  M o r p h o l o g y  

The o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s  i n c l u d e s  t h e  e x t e r n a l  o c u l a r  m u s c l e s  / 1 4 2  
( 6  f o r  e a c h  e y e )  t h e  c r a n i a l  c e r e b r a l  n e r v e s  i n n e r v a t i n g  t h e s e  
m u s c l e s  (111, I V  a n d  V I ) ,  t h e  o c u l o m o t o r  c e n t e r s  ( n u c l e i  o f  t h e  
e n u m e r a t e d  n e r v e s  a n d  t h e  p o r t i o n s  o f  t h e  m i d b r a i n  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e m ,  t h e  c e r e b e l l u m  a n d  t h e  h i g h e r  o c u l o m o t o r ,  : .e .  , f r o n t a l ,  
o c c i p i t a l  a n d  s e v e r a l  o t h e r  c o r t i c a l  c e n t e r s )  a n d  a l s o  s p e c i a l  c o n -  
d u c t i n g  p a t h s ,  among w h i c h  w e  n o t e  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e ,  
u n i t i n g  t h e  o c u l o m o t o r  c e n t e r s  w i t h  e a c h  o t h e r  a n d  w i t h  t h e  n u c l e i  
l o c a t e d  b e l o w ;  i n  p a r t i c u l a r ,  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

The g e n e r a l  scheme o f  t h e  O M A  i s  g i v e n  i n  F i g u r e  4 7 ,  b u t  t h e  
s e n s o r y  n e r v e  f i b e r s  f r o m  p a r t i c u l a r  m u s c l e  r e c e p t o r s  ( p r o p r i o r e c e p -  
t o r s )  a r e  n o t  shown.  

The e y e b a l l  i s  b r o u g h t  i n t o  m o t i o n  by 6 m u s c l e s  o f  w h i c h  t h e r e  
a r e  4 s t r a i g h t  o n e s  ( s u p e r i o r ,  i n f e r i o r ,  m e d i a l  a n d  l a t e r a l )  a n d  
two o b l i q u e  o n e s  ( s u p e r i o r  a n d  i n f e r i o r ) .  

The a c t i o n  o f  t h e  s t r a i g h t  m u s c l e s  i s  s i m p l e :  t h e y  p u l l  t h e  
e y e b a l l  i n  t h e i r  d i r e c t i o n ;  t h e  o b l i q u e  m u s c l e s  t u r n  t h e  e y e b a l l :  
t h e  s u p e r i o r  d i r e c t s  i t  downward and o u t w a r d ,  a n d  t h e  i n f e r i o r  
upward  a n d  o u t w a r d .  T h e  s u p e r i o r  o b l i q u e  m u s c l e  i s  i n n e r v a t e d  by 
t h e  t r o c h l e a r  n e r v e  ( n .  t r o c h l e a r i s ) ,  t h e  r e c t u s  l a t e r a l i s  b y  t h e  
a b d u c t i n g  n e r v e  ( n .  a b d u c e n s )  , t h e  r e m a i n i n g  four b y  t h e  o c u l o m o t o r  
n e r v e  ( n .  o c u l o m o t o r i u s ) .  

Warwick ,  i n  r e c e n t  y e a r s  ( 1 9 5 0 ,  1 9 5 3 a ,  b ,  c ,  1 9 5 4 ,  1 9 5 5 ,  1 9 6 4 ) ,  
c o n d u c t e d  c o m p r e h e n s i v e  i n v e s t i g a t i o n s  i n t o  t h e  s t r u c t u r a l  o r g a n i z a -  
t i o n  of t h e  n u c l e i  o f  t h e  o c u l o m o t o r  n e r v e s  ( p r i m a r i l y  on monkeys)  
b y  t h e  r e t r o g r a d e  d e g e n e r a t i o n  m e t h o d .  A f t e r  u n i l a t e r a l  i n t r a c r a n i a l  
s e c t i o n  it w a s  e s t a b l i s h e d  t h a t :  

(1) n .  t r o c h l e a r i s  a n d  n .  a b d u c e n s  o r i g i n a t e  e n t i r e l y  f r o m  t h e  / 1 4 3  
c o r r e s p o n d i n g  n u c l e i ;  a l l  f i b e r s  o f  t h e  f i r s t  n e r v e  i n t e r s e c t ,  a n d  
t h o s e  o f  t h e  s e c o n d  d o  n o t  i n t e r s e c t ;  a l l  c e l l s  o f  t h e s e  n u c l e i  a r e  
s u b j e c t  t o  d e g e n e r a t i v e  c h a n g e s  a n d  t h e r e f o r e  t h e y  c a n  b e  c o n s i d e r e d  
t o  b e  m o t o n e u r o n s ;  
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( 2 )  f i b e r s  o f  n .  o c u l o m o t o r i u s  o r i g i n a t e  f r o m  l a r g e  m u l t i p o l a r  
c e l l s  a n d  a l s o  f r o m  a v e r a g e - s i z e d  c e l l s  o f  t h e  c a u d a l  c e n t r a l  n u c l e u s .  
Around 1/6 of  t h e s e  n e r v e  f i b e r s  i n t e r s e c t  b e f o r e  l e a v i n g  t h e  mid-  
b r a i n ;  a f t e r  u n i l a t e r a l  n e u r o t o m y ,  d e g e n e r a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  4 1 ,  
i . e . ,  45% o f  t h e  c e l l s ;  t h e r e f o r e  i n  t h e  n u c l e u s  n u c .  o c u l o m o t o r i u s  
t h e r e  i s  n o t  a s u f f i c i e n t  q u a n t i t y  o f  i n t e r c a l a r y  n e u r o n s  f o r  t h e  
e x i s t e n c e  o f  e v e n  s i m p l e  r e c i p r o c a l  i n n e r v a t i o n .  I t  i s  p o s s i b l e  
t o  a s s e r t  t h a t  t h e  c h i e f  l a t e r a l  a n d  c a u d a l  c e n t r a l  n u c l e i  o f  n u c .  
o c u l o m o t o r i u s  a r e  homogeneous  g r o u p s  o f  m o t o n e u r o n s .  C e l l s  o f  t h e  
n u c l e i  n u c .  o c u l o m o t o r i u s  , t h e  f i b e r s  o f  w h i c h  i n t e r s e c t  , o c c u p y  
2 / 3  o f  t h e  c h i e f  l a t e r a l  n u c l e i  i n  t h e  r e g i o n  a d j a c e n t  t o  t h e  c e n -  
t r a l  s u t u r e .  I n  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e a r  c o m m i s s u r e  ( D a r k s h e v i c h ' s  
n u c l e u s )  , i n  c a j a l ' s  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  i n  t h e  d o r s a l  n u c l e u s  
o f  t h e  s u t u r e ,  i n  F r a n k ' s  s u b b u n d l e  n u c l e u s  a n d  i n  t h e  n u c l e u s  n u c .  
a b d u c e n s  t h e r e  w a s  n o t  r e t r o g r a d e  d e g e n e r a t i o n .  

The c h i e f  n u c l e a r  c o m p o n e n t s  o f  n u c .  o c u l o m o t o r i u s  w e r e :  (1) 
a l a r g e  b i l a t e r a l  c e l l u l a r ' m a s s  l o c a t e d  i m m e d i a t e l y  r o s t r a l  o f  t h e  
n u c .  t r o c h l e a r i s .  I n  t h e  r o s t r a l  d i r e c t i o n  t h e  d i m e n s i o n s  o f  t h e  
n u c l e u s  a r e  c o n t r a c t e d  d u e  t o  t h e  d i s a p p e a r a n c e  f i r s t  o f  t h e  i n t e r -  
m e d i a t e ,  t h e n  o f  t h e  v e n t r a l  a n d  f i n a l l y  o f  t h e  d o r s a l  d i v i s i o n s  
o f  t h e  n u c l e u s .  

The d o r s a l  a n d  v e n t r a l  masses a r e  s e e n  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  v e r -  
t e b r a t e s  i n c l u d i n g  p r i m a t e s .  They  a r e  r e p r e s e n t e d  i n  t h e  f o r m  of 

c o l u m n s ,  t h e  a x i s  o f  w h i c h  i s  p a r a l -  
l e l  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  a q u e d u c t .  A 

F i g .  4 7 .  G e n e r a l  Scheme o f  t h e  
O c u l o m o t o r  A p p a r a t u s  ( S e e n  Down- 
w a r d s ) .  R O I  - R e c t u s  O c u l i  I n f e r i o r  
0 0 1  - O b l i q u s  O c u l i  I n f e r i o r ,  ROM - 
E x t e r n a l  R e c t u s  O c u l i  M e d i a l i s  , 
00s - O b l i q u i s  O c u l i  S u p e r i o r ,  ROS - 
R e c t u s  O c u l i  S u p e r i o r ,  R O L  - E x t e r -  
n a l  R e c t u s  O c u l i  L a t e r a l i s ,  RF - 
R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  of t h e  B r a i n  
S t e m ,  MLD - M e d i a l  L o n g i t u d i n a l  
B u n d l e ,  SCOM - One o f  t h e  S u b c o r t i c a l  
C e n t e r s  o f  O c u l a r  Movements ,  111, 
I V Y  V I  - O c c u l a r  M o t o r  N u c l e i  a n d  
C o r r e s p o n d i n g  N e r v e s  , A T L Q  - A n t e r i o r  
T u b e r  o f  t h e  Lamina  Q u a d r i g e m i n a ,  
O C O M  - O c c i p i t a l  C e n t e r  o f  O c u l a r  
Movements ,  FCOM - F r o n t a l  C e n t e r  o f  
O c u l a r  Movements  ( M a t y u s h k i n  1 9 6 7 a ) .  

s m a l l  g r o u p  o f  c e l l s  i s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  m e d i a l  s i d e  o f  t h e s e  m a i n  
d i v i s i o n s  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  a r e  v a r i a b l y  r e p r e s e n t e d  n e a r  t h e  c e n -  
t r a l  s u t u r e  ( p a r a m e d i a n  g r o u p ) ;  ( 2 )  B i l a t e r a l l y  i n  a d o r s a l - m e d i a l  /144 
d i r e c t i o n  f r o m  t h e  r o s t r a l  h a l f  o f  t h e  c h i e f  l a t e r a l  n u c l e u s  i s  
l o c a t e d  E d i n g e r - W e s t p h a l ' s  n u c l e u s ;  ( 3 )  i n  a r o s t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  
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n u c l e a r  c o m p l e x ,  as Warwick a s s u m e s  ( 1 9 6 4 1 ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e p a r -  
a t e  o n l y  t h e  f o r w a r d  c e n t r a l  n u c l e u s  ( w e l l  d e v e l o p e d  i n  m o n k e y s )  
whose  c e l l s  a r e  s i m i l a r  t o  t h e  c e l l s  o f  E d i n g e r - W e s t p h a ' s  n u c l e u s .  

The c e n t r a l  m e d i a l  n u c l e u s  i n  monkeys i s  r u d i m e n t a r y  a n d  i s  
f o u n d  i n  1 / 6  o f  c a s e s ;  ( 4 )  i n  a c a u d a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  c h i e f  
l a t e r a l  n u c l e u s  i s  l o c a t e d  t h e  c a u d a l  c e n t r a l  n u c l e u s  c o n s i s t i n g  
o f  a v e r a g e - s i z e d  c e l l s .  

I n  t h e  n u c l e i c  c o m p l e x  t h e r e  i s  a c l e a r  t o n i c  p r o j e c t i o n  o f  
t h e  o c u l o m o t o r  m u s c l e s .  The  i n f e r i o r  r e c t u s ,  i n f e r i o r  o b l i q u u s  a n d  
m e d i a l i s  r e c t u s  m u s c l e s  p o s s e s s  d i s c r e t e  m o t o r  g r o u p s  o f  c e l l s  a l o n g  
t h e  a x i s  o f  t h e  s o m a t i c  n u c l e u s  i n  a d o r s a l - v e n t r a l  d i r e c t i o n .  The 
s u p e r i o r  r e c t u s  m u s c l e  i s  i n n e r v a t e d  by s c a t t e r e d  n e u r o n s  o f  t h e  
m e d i a l  s e c t i o n  i n  t h e  c a u d a l  p o r t i o n  o f  t h e  c h i e f  n u c l e u s .  

W i t h  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  D i e t e r ' s  n u c l e u s ,  s u f f i c i e n t l y  p o w e r f u l  
c o n n e c t i o n s  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  i n f e r i o r  r e c t u s  a n d  o b l i q u u s  m u s c l e s  
a r e  f o u n d ,  s i n c e  t h e r e  i s  a l s o  a s u p p l e m e n t a r y  c o n n e c t i o n  o f  t h e  
l a b y r i n t h  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  i n f e r i o r  o c u l o m o t o r  m u s c l e s .  

T w o  M o t o r  S y s t e m s  o f  t h e  O c u l o m o t o r  A p p a r a t u s  
o f  H i g h e r  Animal  s 

D . P .  M a t y u s h k i n  ( 1 9 6 1 )  , i n  e x p e r i m e n t s  on t h a l a m i c  r a b b i t s ,  
r e g i s t e r i n g  t h e  summary a c t i v i t y  o f  t h e  s u p e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e  
of t h e  e y e  w i t h  a n e e d l e  e l e c t r o d e ,  d i s c o v e r e d  s l o w  ( w i t h  a p e r i o d  
o f  m o r e  t h a n  1 0  m s e c ) ,  c o n s t a n t  f l u c t u a t i o n s  o f  o n e - p h a s e  p o t e n t i a l  
o f  s m a l l  a m p l i t u d e  ( f r a c t i o n s  o f  a m i c r o v o l t ) .  W i t h  t h r e s h o l d  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  r e g i o n  o f  t h e  f o u r t h  n e r v e  n u c l e u s  by s i n g l e  r i g h t -  
a n g l e  s t i m u l a t i o n s  ( a c t i v i t y  of  0 . 1  t o  3 .  m s e c ) ,  t h e  r e a c t i o n  of t h e  
o c u l a r  m u s c l e  ( j e r k )  a p p e a r e d  o.n t h e  e l e c t r o m y o g r a m  (EMG) i n  t h e  
f o r m  of  a s w i f t  , t w o - p h a s e  p o t e n t i a l  o f  s i g n i f i c a n t  a m p l i t u d e  w i t h  
a d u r a t i o n  o f  up t o  3 msec a n d  a s h o r t  l a t e n t  p e r i o d  ( 1 . 5  - 2 . 0  m s e c ) .  
With s t r o n g  s t i m u l a t i o n  t h e  E M G  showed two  w a v e s :  a s w i f t ,  t w o - p h a s e  
o s c i l l a t i o n  and a s u b s e q u e n t  s l o w ,  o n e - p h a s e  o s c i l l a t i o n  w i t h  a 
l a t e n t  p e r i o d  o f  a r o u n d  5 m s e c ,  i n  t e m p o r a l  p a r a m e t e r s  c l o s e  t o  t h e  
b a c k g r o u n d  o s c i l l a t i o n s  of  t h e  p o t e n t i a l  , b u t  e x c e e d i n g  them i n  
a m p l i t u d e .  

I n t e r c e l l u l a r  r e m o v a l s  o f  t h e  p o t e n t i a l s  o f  s e p a r a t e  m u s c l e  
f i b e r s  s h o w e d  t h a t  some f i b e r s  l a c k  t o n i c  a c t i v i t y .  W i t h  e l e c t r i c a l  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  ( F i g .  4 8 a )  t h e s e  u n i t s  g a v e  h i g h  ( t o  6 0 -  
9 0  mV), s w i f t ,  s i n g l e  a c t i o n  p o t e n t i a l s  ( w i t h  a p e r i o d  o f  1 . 3  t o  2 . 5  
m s e c )  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  n o n t o n i c  ( p h a s e )  m u s c l e  f i b e r s  o f  t h e  h i g h e r  
v e r t e b r a t e s  ( S h a m a r i n a ,  1 9 6 4 ) .  The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e s e  r e a c t i o n s  
w a s  s m a l l  ( 2 - 4  m s e c ) .  

O t h e r  u n i t s  ( F i g .  4 8 b )  c o n . s t a n t l y  g a v e  r i s e  t o  o s c i l l a t i o n s  Of / I 4 5  
e l e c t r i c a l  p o t e n t i a l s  o f  c o m p a r a t i v e l y  l o w  a m p l i t u d e  ( 1 2 - 2 8  m V )  
s t r o n g l y  e x p a n d i n g  i n  t i m e  ( w i t h  a p e r i o d  o f  more  t h a n  20 s e c ) .  I n  
s h a p e  t h e y  c o r r e s p o n d  t o  o s c i l l a t i o n s  o f  p o t e n t i a l s  d e s c r i . b e d  f o r  
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t o n i c  m u s c l e  f i b e r s  i n  a m p h i b i a n s  ( K u f f l e r ,  W i l l i a m s ,  1 9 5 3  a ,  b ) .  
The r h y t h m  o f  o s c i l l a t i o n s  of p o t e n t i a l s  o f  t h e s e  o c u l o m o t o r  u n i t s  

i n  a r a b b i t  w o u l d  b e  more  or l e s s  
c o r r e c t ,  a n d  w a s  w i t h i n  t h e  l i m i t s  

F i g .  4 8 .  E l e c t r o m y o g r a m s  o f  P h a s e  
( a )  a n d  T o n i c  ( b , c )  F i b e r s .  ( a , c )  
R e s p o n s e s  o f  F i b e r s  t o  S t i m u l a t i o n  
o f  t h e  T r o c h l e a  N e r v e  N u c l e u s .  T i m e  
N o t a t i o n  2 0 0  Hz; ( b )  C o n s t a n t  Rhy- 
t h m i c  A c t i v i t y  o f  a T o n i c  U n i t .  
T i m e  N o t a t i o n  500 Hz ( M a t y u s h k i n  
1 9 6 1 ) .  

o f  2 0 - 7 5  Hz. Son ie t imes  a s u p e r p o s i -  
t i o n  o f  p o t e n t i a l s  w a s  o b s e r v e d  
( t h e i r  s u m m a t i o n )  w h i c h  i s  c h a r a c -  
t e r i s t i c  f o r  t o n i c  u n i t s  ( K u f f l e r ,  
W i l l i a m s ,  1 9 5 3  a , b ) .  The  t o n i c  
u n i t  r e s p o n d e d  t o  s t i m u l a t i o n  o f  

t h e  f o u r t h  n e r v e  n u c l e u s  b y  t h e  same s l o w  a n d  weak o s c i l l a t i o n  o f  
p o t e n t i a l s .  R e a c t i o n  t h r e s h o l d s  o f  t h e s e  u n i t s  w e r e  h i g h e r  t h a n  
t h e  p o t e n t i a l  t h r e s h o l d s  o f  p h a s e  u n i t  r e a c t i o n s ,  a n d  t h e  l a t e n t  
p e r i o d  o f  r e s p o n s e  t o t a l e d  3 - 6  m s e c ,  i . e . ,  g r e a t e r  t h a n  t h e  r e a c -  
t i o n  of t y p e  I f i b e r s .  T e m p o r a l  p a r a m e t e r s  ( p r o l o n g a t i o n  o f  t h e  
p e a k ,  p r o l o n g a t i o n  o f  t h e  g r o w t h  p h a s e ,  h a l f  - v a l u e  p e r i o d )  o f  a c t i o n  
p o t e n t i a l s  o f  t h e  o c u l a r  m u s c l e  p h a s e  f i b e r s  i n  a r a b b i t  a n d  o f  
s w i f t ,  t w o - p h a s e  p o t e n t i a l s  o f  i t s  summary EMG c o r r e s p o n d e d  t o  o n e  
a n o t h e r .  The same p r o v e s  t o  b e  c o r r e c t  f o r  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  
t o n i c  f i b e r s  a n d  o f  s l o w ,  o n e - p h a s e  p o t e n t i a l s  o f  a summary EMG. 

Thus t h e  f a s t  a n d  s l o w  p o t e n t i a l s  o f  summary EMG r e f l e c t  t h e  
a c t i v i t y  o f  p h a s e  a n d  t o n i c  m u s c l e  u n i t s .  The t w o - p h a s e  n a t u r e  o f  
f a s t  o s c i l l a t i o n s  a t t e s t s  t o  t h e  a b i l i t y  o f  p h a s e  f i b e r s  t o  c o n d u c t  
e x c i t a t i o n ,  a n d  t h e  o n e - p h a s e  n a t u r e  o f  s l o w  f i b e r s  t o  t h e i r  i n -  
a b i l i t y  t o  c o n d u c t  e x c i t a t i o n  o f  t o n i c  f i b e r s  r e f l e c t s  t h e  l o c a l  
c h a r a c t e r  o f  t h e  e x c i t o r y  p r o c e s s .  I n  t h i s  r e g a r d ,  t h e  t o n i c  f i b e r s  
o f  t h e  o c u l a r  m u s c l e  i n  a r a b b i t  a r e  s i m i l a r  t o  t h e  t o n i c  f i b e r s  / 1 4 6  
of m u s c l e s  i n  a f r o g  ( Z h u d o v ,  1 9 5 6 ) ,  a n d  a l s o  t o  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b e r s  o f  m a m a l l i a n  s k e l e t a l  m u s c l e s  ( G r a n i t ,  1 9 5 7 ) .  

H a v i n g  e x a m i n e d  t h e  c h a r a c t e r i s  t i c s  o f  e x c i t a b i l i t y  o f  m o t o -  
n e u r o n s  o f  t h e  t r o c h l e a r  n e r v e  n u c l e u s  i n n e r v a t i n g  t h e  p h a s e  m u s c l e  
f i b e r s  a n d  a l s o  t h e  c o n d u c t i o n  s p e e d s  o f  t h e s e  m o t o r  n e u r o n s  i n  t h e  
n e u r i t e s  a n d  t h e  d u r a t i o n  o f  n e u r o m u s c u l a r  t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  
s u p e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e  i n  t h e  e y e  o f  t h e  r a b b i t ,  t h e  a u t h o r  
( M a t y u s h k i n  1 9 6 2 a )  d r a w s  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  p h a s e  m o t o r  n e u r o n s  o f  
t h e  t r o c h l e a r  n e r v e  n u c l e u s  a r e  t y p i c a l  a l p h a - m o t o r  n e u r o n s ,  p o s s -  
e s s i n g  a h i g h  e x c i t a b i l i t y  a n d  s p e e d  o f  c o n d u c t i o n  a l o n g  t h e  n e u r i t e s  
( o n  t h e  o r d e r  o f  80 m / s e c ) .  The a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  s e p a r a t e  p h a s e  
m u s c l e  f i b e r  e x c i t i n g  i n t r a c e l l u l a r l y  w e r e  i n d i c a t o r s  o f  t h e  r e a c -  
t i o n s  o f  s e p a r a t e  p h a s e  m o t o r  n e u r o n s  t o  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  
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n u c l e u s .  The s w i f t  ( t w o - p h a s e  or e v e n  m u l t i p h a s e )  a c t i o n  p o t e n t i a l  
i n  t h e  EMG o f  t h e  m u s c l e  w a s  an i n d i c a t o r  o f  t h e  summary r e a c t i o n  
o f  t h e s e  m o t o r  n e u r o n s .  The o c u l a r  m u s c l e  t o n i c  m o t o r  n e u r o n s  i n  
t h e  r a b b i t  a r e  t y p i c a l  gamma-motor n e u r o n s  , t h e  n e u r i t e s  o f  w h i c h  
h a v e  a d i a m e t e r  of  a r o u n d  5 p ,  r e l a t i v e l y  low e x c i t a b i l i t y  and  
s p e e d  of c o n d u c t i o n  of e x c i t a t i o n  a r o u n d  30 m / s e c  ( M a t y u s h k i n  
1 9 2 6 b ) .  I t  w a s  f o u n d  ( M a t y u s h k i n ,  1 9 6 3 a )  t h a t  i n  t h e  s u p e r i o r  
o b l i q u u s  m u s c l e  o f  r a b b i t  e y e s  t h e r e  a r e  two g r o u p s  of t o n i c  f i b e r s ,  
i . e . ,  s l o w e r  ( h a l f - v a l u e  p e r i o d  2 .3  - 3 . 0  m s e c )  a n d  f a s t e r  ( 4  - 6 . 5  
m s e c ) .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  i n  t h e  s k e l e t a l  m u s c u l a t u r e  of  
m a m m a l s  among t h e  i n t r a s p i n d u l a r  m u s c l e  f i b e r s  "o f  t o n i c  t y p e " ,  
h a v i n g  g a m m a - i n n e r v a t i o n ,  two g r o u p s  w e r e  a l s o  f o u n d  w h i c h  d i f f e r e d  
i n  t h e i r  c h a r a c t e r  o f  r e s p o n s e  t o  n e r v e  i m p u l s e  (Boyd ,  1 9 5 9 ) .  A c t i o n  
p o t e n t i a l s  o f  t o n i c  m u s c u l a r  f i b e r s  w e r e  u s e d  as a n  i n d i c a t o r  o f  
t h e  a c t i v i t y  o f  t o n i c  m u l t i n e u r o n s ,  w h i c h  p o t e n t i a l s  a r i s e  i n  r e s -  
p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  t r o c h l e a r  n e r v e  n u c l e u s .  
The d a t a  o f  D . P .  M a t y u s h k i n ' s  s t u d y  ( 1 9 5 2 b )  t e s t i f i e d  t o  t h e  p r e s e n c e  
o f  m u l t i p l e  m o t o r  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  o c u l a r  m u s c l e  t o n i c  f i b e r s .  
Such  a t y p e  o f  i n n e r v a t i o n  f o r  m u s c l e  f i b e r s ,  l a c k i n g  c o n d u c t a b i l i t y ,  
i s  b i o l o g i c a l l y  j u s t i f i e d  s i n c e  it e n s u r e s  a c o n t r a c t i v e  f u n c t i o n  
t o  t h e s e  f i b e r s  a l o n g  t h e i r  e n t i r e  l e n g t h .  Examples  o f  s i m i l a r  
m u l t i p l e  i n n e r v a t i o n  w e r e  g i v e n  i n  e a r l i e r  l i t e r a t u r e  f o r  t o n i c  
m u s c l e  s y s t e m s  o f  a m p h i b i a n s  ( K u f f l e r ,  1 9 5 5 )  f o r  i n t r a f u s a l  m u s c l e  
f i b e r s  ( H u n t ,  K u f f l e r ,  1 9 5 1 ) .  

The n e u r o - m u s c u l a r  t r a n s m i s s i o n  i n  t h e  o c u l a r  m u s c l e ' s  t o n i c  
s y s t e m  i n  a r a b b i t  a c c o r d i n g  t o  d a t a  o b t a i n e d  by t h e  a u t h o r ,  i s  
m a n i f e s t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  f o l l o w i n g  p r i n c i p l e :  o n e  e x c i t a t i o n  
p o t e n t i a l  i n  t h e  m u s c l e  p e r  n e r v e  i m p u l s e .  The n e u r o m u s c u l a r  t r a n s -  
m i s s i o n  i n  t h e  t o n i c  s y s t e m  i s  s i g n i f i c a n t l y  ( 4 - 5  t i m e s )  s l o w e r  
i n  t h e  p h a s e  s y s t e m .  

C o n t i n u i n g  h i s  i n v e s t i g a t i o n s ,  M a t y u s h k i n  ( 1 9 6 3 b )  showed t h a t  
t h e  c o n t r a c t i o n  r e a c t i o n s  o f  t h e  e x t e r n a l  o c u l a r  m u s c l e s  t o  s t i m u -  
l a t i o n  o f  c o r r e s p o n d i n g  n e r v e s  i n  r a b b i t s  and  c a t s  h a v e  p h a s e  and  
t o n i c  c o m p o n e n t s  d e f i n i n g  t h e  work o f  p h a s e  and  t o n i c  u n i t s ,  w h i c h  
t h e  n a t u r e  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  e l e c t r o m y o g r a m s  s h o w s .  A s  a r u l e ,  
t h e  t o n i c  c o n t r a c t i o n  c o m p o n e n t  i s  masked  by  t h e  p h a s e  c o m p o n e n t .  /147 
The p h a s e  component  o f  t h e  c o n t r a c t i o n  r e a c t i o n  ( e x c i t a t i o n  o f  p h a s e  
u n i t s )  c a n  b e  e l i m i n a t e d  by means  o f  b l o c k i n g  t h e  c o r r e s p o n d i n g  
n e r v e  i n  p u l s e s  by a n  a n o d e  o f  d i s c h a r g i n g  c u r r e n t .  I n  t h i s  c a s e  
p u r e l y  t o n i c  r e a c t i o n s  w e r e  r e c o r d e d ,  i . e . ,  s l o w  a n d  r e l a t i v e  by  
weak c o n t r a c t i o n s  ( i n  E M G ,  s l o w ,  o n e - p h a s e  o s c i l l a t i o n s  of p o t e n -  
t i a l s ) .  The t e m p o r a l  and  f o r c e  c h a r a c t e r i s t i c s ,  o b t a i n e d  by t h e  
a u t h o r ,  o f  c o n t r a c t i o n  r e a c t i o n s  i n  t h e  p h a s e  a n d  t o n i c  s y s t e m s  o f  
t h e  o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s  i n  m a m m a l s  p e r m i t  o n e  t o  c o n c l u d e  t h a t  t h e  
p h a s e  s y s t e m  m u s t  e n s u r e  s w i f t  a n d  s i g n i f i c a n t  e y e b a l l  movement a n d  
t h e  t o n i c  s y s t e m  e n s u r i n g  s l o w ,  s m a l l  movement and  f i x a t i o n .  The 
scheme o f  t h e  two m o t o r  s y s t e m s  o f  t h e  O M A  a r e  shown on  F i g u r e  4 9 .  
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What i s  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  t h e  two m o t o r  s y s t e m s  o f  t h e  
o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s  i n  l a b y r i n t h  r e f l e x e s ?  

P . I .  B a y c h e n k o ,  D.P. M a t y u s h k i n  
a n d  V . V .  S u v o r o v  ( 1 9 6 7 )  i n v e s t i g a t e d  
t h e  l a b y r i n t h  r e f l e x  on  t h e  l e f t  

F i g .  4 9 .  Scheme o f  Two M o t o r  S y s t e m s  
of  t h e  O c u l o m o t o r  A p p a r a t u s .  P - P h a s e  
( S w i f t )  M u s c l e  F i b e r ;  T - T o n i c  ( S l o w )  
M u s c l e  F i b e r ;  111, I V  a n d  V I  - O c u l o -  
m o t o r  N u c l e i  a n d  N e r v e s ;  a - A l p h a  
M o t o r  N e u r o n s  ( L a r g e  a n d  S w i f t ) ,  y - 
G a m m a  M o t o r  N e u r o n s  ( S m a l l  a n d  S l o w ) ;  
N L B  - M e d i a l  L o n g i t u d i n a l  B u n d l e ;  
C C O M  - P a t h s  f r o m  t h e  C o r t i c a l  C e n t e r s  
o f  O c u l a r  Movements ( M a t y u s h k i n  1 9 6 7 a ) .  

s u p e r i o r  r e c t u s  m u s c l e  i n  r a b b i t s  
p l a c e d  i n  i s o m e t r i c  work c o n d i t i o n s .  
Wi th  a "crown u p w a r d "  p o s i t i o n  o f  t h e  1 1 4 8  
a n i m a l s  h e a d ,  t h e  s u p e r i o r  r e c t u s  mus- 
c l e  w a s  c h a r a c t e r i z e d  by r e l a t i v e l y  
low e l e c t r i c a l  a c t i v i t y .  Upon t u r n i n g  
t h e  a n i m a l  ( f i x e d  i n  a s p e c i a l  r o c k i n g  
s t a n d )  a r o u n d  t h e  l o n g i t u d i n a l  a x i s  

o f  t h e  body i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  r e g i s t e r e d  m u s c l e ,  t h e  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  o f  t h e  l a t t e r  i n c r e a s e d .  A t  t h e  moment o f  t u r n i n g ,  i f  t h e  
t u r n i n g  w a s  made q u i c k l y  ( s p e e d  o f  80-90 "/set) t h e  r e f l e c t o r  r e a c -  
t i o n  p r e s e n t e d  a s i g n i f i c a n t  s t r e n g t h e n i n g  o f  s l o w  wave a c t i v i t y  
w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  of  s w i f t  a c t i o n  p o t e n t i a l s ,  i . e . ,  it w a s  m a n i -  
f e s t e d  b o t h  by t o n i c  a n d  p h a s e  u n i t s .  

Wi th  s m a l l  t u r n i n g  s p e e d s  ( 3 - 2 5  O / s e c )  a n d  w i t h  a s t a t i o n a r y  
t u r n i n g  t o  o n e  a n g l e  or a n o t h e r ,  t h e  r e a c t i o n  e m e r g e s ,  as t h e  a u t h o r s  
showed ,  i n  t h e  f o r m  o f  s t r e n g t h e n e d  s l o w  wave a c t i v i t y ,  i n c r e a s e d  
i n  a m p l i t u d e  and  f r e q u e n c y ;  : . e . ,  t h i s  r e a c t i o n  i s  m a n i f e s t e d  o n l y  
by  t h e  t o n i c  s y s t e m .  

The s t r e n g t h  o f  t h e  d e s c r i b e d  r e a c t i o n ,  c h a r a c t e r i z i n g  a g r o w t h  
i n  a m p l i t u d e  o f  t h e  E M G ,  w a s  i n  d i r e c t  d e p e n d e n c y  upon t h e  t u r n i n g  
a n g l e ,  w h i c h  i n  t h e  i n v e s t i g a t e d  b a n d  ( t o  85O) h a d  a n  a l m o s t  l i n e a r  
c h a r a c t e r .  

T u r n i n g  t h e  a n i m a l  i n  t h e  d i r e c t i o n  o p p o s i t e  t o  t h e  s i d e  o f  
t h e  i n v e s t i g a t e d  m u s c l e s  l e d  t o  s u p p r e s s i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  t o n e  o f  
t h e  l a t t e r  ( u p  t o  z e r o ) .  T h i s  f a c t  d e m o n s t r a t e s  t h e  r e c i p r o c a l  
i n h i b i t i o n  o f  t h e  g i v e n  m u s c l e ' s  n e r v e  c e n t e r s  u n d e r  t h e  c o n d i t i o n s  
o f  a c t i v a t i o n  o f  i t s  a n t a g o n i s t .  

The o b t a i n e d  d a t a ,  f i r s t  o f  a l l ,  a t t e s t s  t o  t h e  f a c t  t h a t  p h a s e  
( s w i f t )  a n d  t o n i c  ( s l o w )  s y s t e m s  o f  t h e  o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s  p a r -  
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t i c i p a t e  i n  d i f f e r e n t  ways  i n  t h e  l a b y r i n t h  r e f l e x  o f  t h e  o c u l a r  
m u s c l e s .  A s  a r u l e ,  t h e  p h a s e  s y s t e m  i s  drawn i n t o  t h e  r e a c t i o n  
o n l y  w i t h  s t r o n g  a n d  s h a r p  s t i m u l a t i o n s  of  t h e  l a b y r i n t h  ( o f  m a c u l a e  
a n d  a m p u l l a s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ) .  The s t a t i c  l a b y r i n t h  
r e f l e x  b a s i c a l l y  i s  made b y  t h e  t o n i c  ( s l o w )  m o t o r  s y s t e m .  

The a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  t h e  s t a t o r e c e p t o r s  o f  t h e  l a b y r i n t h  
h a v e  c l o s e r  c e n t r a l  c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  gamma m o t o r  n e u r o n s  o f  
t h e  t o n i c  s y s t e m  t h a n  w i t h  t h e  a l p h a  m o t o r  n e u r o n s  o f  t h e  p h a s e  
s y s t e m .  

R e g i s t e r i n g ,  w i t h  t h e  a i d  o f  n e e d l e  e l e c t r o d e s ,  t h e  EMG o f  a 
p r e p a r e d  r e c t u s  o c u l i  l a t e r a l i s  o f  a r a b b i t ' s  e y e  w i t h  s i m u l t a n e o u s  
r e c o r d i n g  o f  a n  e l e c t r o - o c u l o g r a m  o f  t h e  o p p o s i t e  e y e  w i t h  p o s t -  
r o t a r y  n y s t a g m u s ,  M a t y u s h k i n  ( 1 9 6 7 b )  d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  s w i f t  p h a s e  
o f  n y s t a g m u s 5  i n  t h e  i n v e s t i g a t e d  m u s c l e  ( a s  a n  a n t a g o n i s t )  a p p e a r s  
i n  t h e  f o r m  o f  a r e l a t i v e l y  s h o r t  " p a c k "  o f  s w i f t ,  t w o - p h a s e  a c t i o n  
p o t e n t i a l s ,  c o m b i n i n g  w i t h  a c e r t a i n  i n c r e a s e  i n  s t r e n g t h  o f  s l o w  
o s c i l l a t i o n  ( p r i m a r i l y  o n e - p h a s e  f o r m ) .  D u r i n g  t h e  f o l l o w i n g  s l o w  
p h a s e  i n  a d d i t i o n  s l o w  o s c i l l a t i o n s  a r e  r e g i s t e r e d ,  l o w e r  i n  a m p l i -  / l 4 9  
t u d e  a n d  f r e q u e n c y .  When t h e  i n v e s t i g a t e d  m u s c l e  o p e r a t e s  as  a n  
a n t a g o n i s t  t h e  s w i f t  p h a s e  a p p e a r e d  as  a m o r e  or l e s s  c o m p l e t e  i n h i -  
b i t i o n  o f  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  a n d  t h e  s l o w  p h a s e  a p p e a r e d  as  a g r a -  
d u a l  i n c r e a s e  i n  a m p l i t u d e  i n  f r e q u e n c y  of s l o w ,  o n e - p h a s e  o s c i l l a -  
t i o n s  o f  p o t e n t i a l s  ( F i g .  5 0 ) .  J u d g i n g  b y  t h e  f o r m s  a n d  t e m p o r a l  
p a r a m e t e r s ,  t h e  s w i f t ,  t w o - p h a s e  o s c i l l a t i o n s  m u s t  b e  r e c o g n i z e d  
as  a c t i o n  p o t e n t i a l s  o f  t h e  p h a s e  s y s t e m  m u s c l e  f i b e r s ,  a n d  t h e  
s l o w ,  s i n g l e - p h a s e  o s c i l l a t i o n s  as  p o t e n t i a l s  o f  t h e  t c n i c  s y s t e m  
f i b e r s  . 

Thus  t h e  s w i f t  p h a s e  o f  n y s t a g m u s  i s  a c c o m p l i s h e d  b y  t h e  j o i n t  
o p e r a t i o n  of  t h e  p h a s e  a n d  t o n i c  s y s t e m s  ( o f  m u s c l e  a g o n i s t s ) .  S u c h  
a d o u b l e  p r o v i s i o n ,  i n  t h e  o p i n i o n  o f  D . P .  M a t y u s h k i n ,  i s  c o m p l e t e l y  
j u s t i f i e d :  t h e  p h a s e  s y s t e m  t h e n  l e n d s  s p e e d  t o  t h e  g i v e n  m o t i o n ,  
a n d  t h e  t o n i c  s y s t e m  e n s u r e s  t h e  m a i n t e n a n c e  of t h e  a t t a i n e d  p o s i -  
t i o n  a s  w e l l  a s  t h e  o r i g i n a l  o n e  f o r  t h e  s u b s e q u e n t  slow m o t i o n  i n  
t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n .  

The s l o w  p h a s e  o f  n y s t a g m u s  i s  a c c o m p l i s h e d  b y  t h e  - t o n i c  s y s -  
t e m  o f  o c u l a r  m u s c l e s ,  t h e  a c t i v i t y  o f  w h i c h ,  i n  t h e  a g o n i s t  and  
t h e  a n t a g o n i s t ,  c h a n g e  i n  t h e  o p p o s i t e  way. 

The  d a t a  o f  D . P .  M a t y u s h k i n ' s  i n v e s t i g a t i o n s  ( 1 9 6 7 b )  a l s o  
t e s t i f i e d  t o  t h e  f a c t  t h a t  d u r a t i o n s  o f  s w i f t  p h a s e s  o f  n y s t a g m u s -  
jumps  ( i n  c o n t r a s t  t o  t h e  d u r a t i o n s  o f  t h e  s l o w  p h a s e s )  d o  n o t  h a v e  

5 I n  t h e  e x p e r i m e n t s  t h e  d i r e c t i o n  o f  n y s t a g m u s  w a s  d e f i n e d  b y  t h e  
s w i f t  p h a s e .  The i n v e s t i g a t e d  m u s c l e  w a s  c a l l e d  a n  a g o n i s t  b y  i t s  
a c t i v e  p a r t i c i p a t i o n  i n  t h e  s w i f t  p h a s e ,  a n d  an a n t a g o n i s t  b y  i t s  
a c t i v e  p a r t i c i p a t i o n  i n  t h e  s l o w  p h a s e  o f  n y s t a g m u s  ( o f  t h e  o p p o s i t e  
d i r e c t i o n ) .  
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c l e a r  c o r r e l a t i o n  w i t h  t h e  d u r a t i o n s  of t h e  n y s t a g m i c  p e r i o d s  a n d  
p r o v e  t o  b e  a p p r o x i m a t e l y  c o n s t a n t  for v a r i o u s  s t r e n g t h s  o f  p h a s e  

p u l s e s  ( j u m p s ) .  I n  t h e  o p i n i o n  

F i g .  5 0 .  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  Laby- 
r i n t h  R o t a t i o n a l  Nys tagmus  ( L R N ) .  
(A) E O G  a n d  EMG o f  t h e  E x t e r n a l  
R i g h t  M u s c l e  i n  S w i f t  P h a s e s  o f  
N y s t a g m u s ;  E O G  a n d  EMG o f  t h e  Same 
M u s c l e  i n  S low P h a s e s  of O p p o s i t e l y  
D i r e c t e d  N y s t a g m u s .  The Two R e c o r d -  
i n g s  o f  t h e  A c t i v i t y  o f  t h e  M u s c l e  
a n d  S w i f t  P h a s e s  o f  Nys tagmus  o f  
E q u a l  F r e q u e n c y  ( C o n s t a n c y  o f  Dur-  
a t i o n  o f  Two-Pnase P u l s e s  P D ) ;  (B) 
Scheme o f  t h e  F u n c t i o n  o f  P h a s e  
( S h a d e d  A r e a )  a n d  T o n i c  ( W h i t e  A r e a )  
S y s t e m s  o f  t h e  M u s c l e  A g o n i s t  (AG) 
a n d  t h e  M u s c l e  A n t a g o n i s t  (ANT) i n  
t h e  F a s t  ( F P )  a n d  t h e  S low P h a s e  
( S P )  L P N ;  ( C )  Forms o f  t h e  EMG o f  
F a s t  ( U p p e r )  a n d  Slow ( t h e  2 L o w e r )  
R e c o r d i n g s  W i t h o u t  Nys tagmus  ; ( D )  
D e p e n d e n c y  o f  D u r a t i o n  o f  SP a n d  
FP on t h e  D u r a t i o n  of  Nys tagmus  
P e r i o d s  ( T ) ;  C a l i b r a t i o n  1 m V  
( M a t y u s h k i n  196733). 

o f  t h e  a u t h o r ,  t h i s  f a c t  i n d i c a t e s  
t h e  e x i s t e n c e  o f  s p e c i a l  m e c h a n i s m s  for l i m i t i n g  t h e  d u r a t i o n  o f  a 
jump ( a s  a f a c t o r  s m e a r i n g  t h e  i m a g e  o n  t h e  r e t i n a  a n d  d i s t u r b i n g  
t h e  v i s i o n ) .  

A Model o f  D i r e c t i o n  by t h e  O c u l o m o t o r  Apparatus  

PhYS 
From 

A s t u d y  o f  t h e  p r i n c i p l e s  o f  O M A  f u n c t i o n  i s  i m p o r t a n t  for t h e  /150 
i o l o g y  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  a n d  f o r  t h e  t h e o r y  o f  d i r e c t i o n .  

t h i s  p o i n t  o f  v i e w  t h e  s t u d i e s  o f  t h e  c o l l e a g u e s  o f  t h e  com- 
p u t e r  c e n t e r  of  t h e  Academy o f  S c i e n c e s  o f  t h e  U k r a n i a n  SSR ( P e t r o v ,  
S r a g o v i c h  S u s h k o v  1 9 6 6 ;  P e t r o v  S r a g o v i c h  , 1 9 6 7 ;  B a c h e l i s ,  S u s h k o v  
1 9 6 7 )  a r e  i n t e r e s t i n g .  I n  t h e  s t u d i e s  a m o d e l  o f  t h e  O M A  w a s  d e -  
v e l o p e d  as a s i n g l e  c o m p l e x  s y s t e m  a c c o m p l i s h i n g  n u m e r o u s  f u n c t i o n s .  

The  a u t h o r s  r e p r e s e n t  t h e  d i r e c t i n g  s y s t e m  of t h e  O M A  as a 
f i n i t e  a u t o m a t i o n ,  r e a l i z e d  i n  t h e  f o r m  o f  a c o m b i n a t i o n  of  n e u r o n  
s t r u c t u r e s  s t i m u l a t i n g  t h e  n e r v o u s  s y s t e m .  We w i l l  e x a m i n e  b e l o w  
s e v e r a l  o f  t h e  i d e a s  d e v e l o p e d  i n  t h e s e  s t u d i e s .  

The Motor  Complex.  Movements o f  t h e  e y e b a l l s  u n d e r  t h e  j o i n t  
a c t i o n  o f  6 m u s c l e s  for e a c h  e y e  r e p r e s e n t  m o t i o n s  a r o u n d  i m m o b i l e  
c e n t e r s  o f  t h e  e y e b a l l s  a n d  a r e  d e s c r i b e d  b y  t w o  a n g l e s .  We w i l l  
e x a m i n e  t h e  m o t i o n s  o n l y  i n  a h o r i z o n t a l  p l a n e ,  c h a r a c t e r i z e d  b y  

13 8 



. . . . . 

o n e  a n g l e  a n d  r e a l i z e d  b y  t h e  m u s c l e s  M i ,  M g ,  M 3 ,  M4 ( F i g .  5 1 ) .  The  
m u s c l e s  M 1  a n d  M4 t u r n  t h e  e y e s  o u t w a r d  t o w a r d  t h e  t e m p l e s  a n d  M 2  
a n d  M 3  i n w a r d  t o w a r d s  t h e  n o s e .  C o r r e s p o n d i n g  w i t h  t h o s e  p r e s e n t e d  
a b o v e  t h e r e  a r e  t w o  t y p e s  o f  m u s c l e  f i b e r s :  s l o w  t o n i c  a n d  s w i f t  
p h a s e  (T a n d  P m u s c l e  f i b e r s ) .  T h e y  a r e  i n n e r v a t e d  by n e r v e  f i b e r s  
( T  a n d  P n e r v e  f i b e r s )  b e g i n n i n g ,  c o r r e s p o n d i n g l y  i n  T a n d  P n e u r o n s  
(TMN a n d  PMN) o f  t h e  m o t o r  n u c l e i  N1, N 2 ,  N3 a n d  N 4 .  I n  F i g u r e  5 1  
t h e  m u s c l e  f i b e r s  a n d  n e r v e  c e l l s  o f  t h e  T a n d  P s y s t e m s  a r e  s e p a -  
r a t e d .  S i g n a l i n g  t h e  c o n d i t i o n  o f  t h e  m u s c l e s  comes f r o m  t h e  p r o -  
p r i o c e p t o r s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  T m u s c l e  f i b e r s  w h i c h  a r e  e x c i t e d  
b y  s p e c i a l  n e u r o n s  o f  t h e  n u c l e i .  F e e d b a c k  s i g n a l s  a l s o  come f r o m  
t e n d i n o u s  r e c e p t o r s .  

The c o m b i n a t i o n  o f  m o t o r  n u c l e i  a n d  i n n e r v a t i n g  m u s c l e s  f o r m s  
a m o t o r  c o m p l e x .  I t  a p p e a r s  as t h e  f i r s t  l e v e l  o f  O M A  a n d  t h e  
r e a l i z a t i o n  o f  m o t i o n s  o r d e r e d  b y  t h e  f o l l o w i n g  h i g h e r  l e v e l s  o f  
d i r e c t i o n  o f  t h e  O M A  e n t e r s  i t s  f u n c t i o n .  M o t i o n s  a c c c m p l i s h e d  b y  
t h e  f i r s t  l e v e l  a r e  d e f i n e d  b y  two  f a c t o r s :  ( a )  b y  t h e  c u r r e n t  c o n -  
d i t i o n  o f  m u s c l e  f i b e r s  a n d  n e u r o n s  o f  t h e  m o t o r  n u c l e i ;  ( b )  b y  t h e  
f l o w  o f  s i g n a l s  a r r i v i n g  a t  t h e  m o t o r  c o m p l e x  ( a f f e r e n t  f l o w ) .  The 
s o u r c e s  o f  t h e  s i g n a l s  a r e  v e r y  d i v e r s e :  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
( g i v i n g  i n f o r m a t i o n  o n  a c c e l e r a t i o n s  o f  t h e  h e a d  a n d  i t s  p o s i t i o n  
i n  s p a c e ) ;  t h e  n e c k  m u s c l e s  ( a n g l e s  o f  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  r e l a -  
t i v e  t o  t h e  b o d y ) ;  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  ( g e n e r a l  d i f f u s e  a c t i o n  
on t h e  m o t o r  n u c l e i  a n d  s u p p o r t  o f  m u s c l e  t o n e ) ;  t h e  v i s u a l  s y s t e m ,  
w h i c h  i s  p r o j e c t e d  i n  a number o f  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n  a n d  h a s  t h e  
p r i m a r y  i n f l u e n c e ,  d o m i n a t i n g  t h e  r e s t  o f  t h e  s o u r c e s  o f  t h e  O M A .  / 1 5 1  
A l l  f o r m s  o f  a c t i v i t y  c a n  b e  d i v i d e d  i n t o  s p e c i f i c  ( c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  p r o v i s i o n  o f  t h e  v i s u a l  f u n c t i o n s  o f  t h e  o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s )  
a n d  n o n - s p e c i f i c  ( t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  for e x a m p l e  a p p e a r s  t o  b e  
t h e i r  s o u r c e ) .  F o r  a g e n e r a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  O M A ,  t h e  a u t h o r s  
u n i t e  a l l  a r r i v i n g  s i g n a l  f l o w s  i n  f o u r  c e n t e r s  ( b y  t h e  number of 
m o t o r  n u c l e i )  a n d  c a l l  them a c t i v a t o r s  o f  t h e  m o t o r  c o m p l e x  (AMC). 
The number o f  e a c h  o f  them c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  number  o f  t h e  n u c -  
l e u s  w i t h  w h i c h  t h e  a c t i v a t o r  i s  c o n n e c t e d  ( F i g .  5 1 ) .  The d i r e c t  
a c t i o n  o f  t h e  AMC o n  t h e  m o t o r  c o m p l e x  i s  a c c o m p l i s h e d  d i r e c t l y  by 
t h e  e x c i t a t i o n  o f  t h e  k e y  s y s t e m s .  V a r i o u s  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
n u c l e i  o f  t h e  m o t o r  c o m p l e x  c a u s e s  c o n t r a c t i o n  o f  t h e  e y e  m u s c l e s  
w h i c h  c o m m u n i c a t e  t o  t h e  e y e b a l l s  t h e  v a r i o u s ,  s o m e t i m e s  o p p o s i t e l y  
d i r e c t e d ,  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s .  I n  t h e  a b s e n c e  o f  v i s u a l  s t i m u l u s  
t h e  a c t i v i t i e s  of  a l l  AMC a r e  w e a k l y  c o r r e l a t e d  a n d  a r e  non s t a t i o n -  
a r y  i n  t i m e . 5  T h e r e f o r e  T-musc.I.e s y s t e m s  o f  e a c h  m u s c l e  f u n c t i o n ,  
w i t h i n  s u f f i c i e n t l y  b r o a d  b o u n d s ,  a l m o s t  i n d e p e n d e n t l y  o f  e a c h  o t h e r .  
A s  a r e s u l t  b o t h  e y e s  may w a n d e r  i r r e g u l a r l y  w i t h o u t  a n y  a g r e e m e n t .  
The p h a s e  s y s t e m  d o e s  n o t  p a r t i c i p a t e  i n  t h e s e  m o t i o n s .  

The u s e  o f  t h e  a b s t r a c t  c o n c e p t  o f  t h e  " a c t i v a t o r  o f  a m o t o r  

6 Q u a l i t a t i v e l y  t h e  a c t i v i t y  i s  d e f i n e d  b y  t h e  number  o f  s i m u l t a n -  
e o u s l y  i m p u l s i n g  n e u r o n s  a n d  a l s o  by t h e  f r e q u e n c i e s  o f  t h e i r  i m p u l -  
s a t i o n s  . 
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Ill1 1111 I1 II I 

c o m p l e x "  i s  u s e f u l  b e c a u s e  t h e  c o r r e c t i o n  o f  e y e  m o t i o n s  a n d  t h e  
s t a b i l i z a t i o n  o f  t h e i r  p o s i t i o n  t h r o u g h  p e r t u r b a t i o n s  o f  v a r i o u s  

F i g .  5 1 .  P r i n c i p a l  Scheme o f  t h e  Model o f  t h e  O M A  ( P e t r o v ,  S r a g o -  
v i c h ,  1 9 6 7 ) .  

o r i g i n s  a r e  e s t a b l i s h e d  by a s i n g l e  p r i n c i p l e ,  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  / 1 5 2  
m o d a l i t i e s  o f  t h e  p e r t u r b a t i o n .  

The C o o r d i n a t i n g  and  S t a b i l i z i n g  S y s t e m  o f  t h e  O M A .  The c h a r -  
a c t e r i s t i c  a b i l i t i e s  o f  t h e  l o w e r  l e v e l  o f  t h e  O M A  a r e  l i m i t e d ;  it 
a c c o m p l i s h e s  e y e  m o t i o n s  a n d  a p p e a r s  as a " s l a v e "  m e c h a n i s m .  I t  
c a n n o t  a s s u r e  c o o r d i n a t e d  e y e  m o t i o n s  w i t h  f l u c t u a t i n g  s i g n a l  c u r -  
r e n t s  i n  a l l  f o u r  AMC's. A s  i n  o t h e r  m o t o r  s y s t e m s ,  t h i s  f u n c t i o n  
i s  a c c o m p l i s h e d  by  a h i e r a r c h y  o f  n e u r o n  s t r u c t u r e s ,  w h e r e b y  t h e  
h i g h e r  d i v i s i o n s  a c t  on t h e  l o w e r .  The d i r e c t i o n  o f  t h e  OMA by  t h e  
m o t o r  c o m p l e x  i s  a c c o m p l i s h e d  by  t h e  s e c o n d  l e v e l  c o o r d i n a t i n g  a n d  
s t a b i l i z i n g  s y s t e m  o f  t h e  O M A  c o o r d i n a t i n g  e y e  m o t i o n s .  The s e c o n d  
l e v e l  h a s  two g r o u p s  o f  i n p u t s .  A f f e r e n t  f l o w s  a r r i v e  a t  t h e  f i r s t  
g r o u p  f r o m  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  m u s c l e s  a n d  t e n d o n s ,  a n d  e f f e r e n t  
f l o w s  a r r i v e  a t  t h e  s e c o n d  f r o m  t h e  AMC f l o w i n g  t h r o u g h  t h e  b r a n c h -  
i n g s  o f  t h e  n e r v e  t r u n k s .  T h i s  l e v e l  p e r f o r m s  i t s  f u n c t i o n  by t h r e e  
m e c h a n i s m s  a c t i n g  i n  p a r a l l e l :  ( a )  d e p a r t u r e  o f  t h e  e y e  as a r e s u l t  
o f  a n  i n c r e a s e  o f  a c t i v i t y  o f  o n e  o f  t h e  A M C ' s  i s  p a r t i a l l y  com- 
p e n s a t e d  by  p r o p r i o c e p t i v e  c o n n e c t i o n s  e n t e r i n g  t h e  a c t i o n  ( e x t e n s i o n  

140 



r e f l e x ) ;  ( b )  n o t i c e a b l e  a p p r o a c h  or d i v e r g e n c e  o f  t h e  e y e s  ( d u e  t o  
e l e v a t e d  a c t i v i t y  o f  AMC 2 a n d  3 or AMC 1 a n d  4). T h e s e  a r e  com- 
p e n s a t e d  for by t h e i r  slow d e p a r t u r e  or a p p r o a c h  ( c o n v e r g e n c e  r e -  
f l e x ) ;  ( c )  s i m u l t a n e o u s  n o t i c e a b l e  d e p a r t u r e  o f  b o t h  e y e s  i n  t h e  
same d i r e c t i o n  ( d u e  t o  e l e v a t e d  a c t i v i t y  o f  A M C  1 a n d  3 or o f  AMC 
2 a n d  4 )  c o m p e n s a t e d  by  a s y n c h r o n i c  jump made by t h e  F s y s t e m  i n  
t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  ( i n  t h e  n y s t a g m o i d  r e f l e x ) .  The r e f l e x e s  o f  
e x t e n s i o n  a n d  c o n v e r g e n c e  a r e  r e a l i z e d  by T s y s t e m s  a n d  i n  jumps  
t h e  c h i e f  r o l e  b e l o n g s  t o  F s y s t e m .  A t  t h e  t i m e  of c o m p e n s a t o r y  
m o t i o n s  t h e  T s y s t e m s  o f  t h e  m u s c u l a r  a n t a g o n i s t  ( r e c i p r o c a l  i n h i -  
b i t i o n )  a r e  s u p p r e s s e d .  

/ 1 5 3  -- 

F i g .  5 2 .  Neuron N e t s  o f  t h e  O M A .  ( a )  C o m p a r i n g ;  ( b )  S u m m a r i z i n g  
( P e t r o v ,  S r a g o v i c h ,  1 9 5 6 ) .  

F u r t h e r  we w i l l  l i m i t  o u r s e l v e s  d e s c r i b i n g  t h e  l o g i c  o f  t h e  
f u n c t i o n i n g  o f  t h e  s e c o n d  l e v e l ,  d i g r e s s i n g  f rom t h e  l o c a l i z a t i o n ,  
number a n d  m u t u a l  d i s t r i b u t i o n  o f  i t s  component  s t r u c t u r e s .  The 
d e v e l o p e d  m o d e l  c o n c e p t s  a r e  h y p o t h e t i c a l .  Only  t h e  p r o p e r  e x p e r i -  
m e n t s  c a n  a n s w e r  t h e  q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  or n o t  t h e y  a r e  t r u e  or 
f a l s e .  F i g u r e  5 1  shows t h r e e  s t r u c t u r e s ,  P ,  K a n d  N ,  f o r m i n g  t h e  
s e c o n d  l e v e l  o f  d i r e c t i o n  o f  t h e  O M A .  S t r u c t u r e  P d e a l s  w i t h  t h e  
f l o w  o f  p r o p r i o c e p t i v e  i n f o r m a t i o n ,  r e a l i z e s  t h e  e x p a n s i o n  r e f l e x  
and  a c t s  upon s t r u c t u r e s  K a n d  N e n s u r i n g ,  r e s p e c t i v e l y ,  c o n v e r -  
g e n c e  and  n y s t a g m o i d  r e f l e x e s .  S t r u c t u r e  N r e a l i z e s  s y n c h r o n i c  
a n d  e q u a l  a b r u p t  m o t i o n s  of b o t h  e y e s ;  c o m p a r i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  
a l l  A M C ' s ,  i t  d e v e l o p e d  a p a i r  o f  A M C ' s ,  t h e  e l e v a t e d  i m p u l s a t i o n  
o f  w h i c h  c a n  d r a w  b o t h  e y e s  t o  o n e  s i d e .  F o r  e x a m p l e ,  i f  A M C  1 and 
3 e x c e e d  2 a n d  4 i n  a c t i v i t y ,  t h e  e y e s  m u s t  b e g i n  or h a v e  a l r e a d y  
b e g u n  t o  b e  d i v e r t e d  t o  t h e  r i g h t .  Having  d i s c o v e r e d  t h i s  c i r c u m -  
s t a n c e ,  s t r u c t u r e  N g e n e r a t e s  a v o l l e y  o f  i m p u l s e s  e n t e r i n g  t h e  F 
s y s t e m  o f  m u s c l e  a n t a g o n i s t s  M 2  a n d  Mq, s i m u l t a n e o u s l y  s u p p r e s s i n g  
t h e  key  s y s t e m s  o f  c o n t r a c t i v e  m u s c l e s  M 1  a n d  M 3 .  The  c o n d i t i o n  
o f  s t r u c t u r e  N i s  c o r r e c t e d  b y  t h e  p r o p r i o c e p t i v e  a f f e r e n t a t i o n s  
e n t e r i n g  i t .  

The s t r u c t u r e  K i s  i n t e n d e d  for t h e  r e a l i z a t i o n  o f  o p p o s i t e l y  
d i r e c t e d  m o t i o n s  o f  t h e  e y e s :  c o n v e r g e n c e s  a n d  d i v e r g e n c e s .  The 
a c t i v i t i e s  o f  A M C ' s  a r e  a l s o  c o m p a r e d  i n  i t ,  a n d  i f  i t  a p p e a r s  t o  
b e  t h e  b a s e  t h a t  t h e  e y e s  m u s t  l e a v e  t h e  c e n t r a l  p o s i t i o n  ( t o  c o n -  

141 



11l11 I l l  

v e r g e  o r  s e p a r a t e ) ,  t h e n  e x c i t a t i o n  o f  t h e  p r o p e r  v a l u e  i s  a p p l i e d  
t o  t h e  T s y s t e m s  o f  muscle  a n t a g o n i s t s .  A c t i o n s  from t h e  N a n d  K 
s t r u c t u r e s  l e a d  n o t  o n l y  t o  e y e  m o t i o n s  b u t  a l s o  c h a n g e  t h e  c o n d i -  
t i o n s  o f  m u s c l e  r e c e p t o r s ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  r e g u l a t e  t h e  p r o p r i o -  
c e p t i v e  f l o w  i n  s t r u c t u r e  P .  Thus a l l  c o m p o n e n t s  of t h e  s e c o n d  
l e v e l  o f  t h e  O M A  a p p e a r  t o  b e  m u t u a l l v  i n t e r a c t i v e .  

R o u g h l y ,  s u c h  a r e  t h e  c o n c e p t s  a b o u t  t h e  l o g i c  o f  t h e  f u n c t i o n -  
i n g  o f  t h e  s e c o n d  l e v e l  o f  O M A  d i r e c t i o n s .  

The a u t h o r s  b u i l d  s t r u c t u r e s  o f  t h e  s e c o n d  l e v e l  o f  two n e u r o n  /154 
n e t s  a c c o m p l i s h i n g  d i f f e r e n t  f u n c t i o n s .  The f i r s t  f o r m  o f  t h e  n e t s  
i s  c o m p a r i n g .  The c o m p a r i n g  n e t  c o n s i s t s  o f  two  s u b n e t s  a n d  h a s  
two  g r o u p s  o f  i n p u t  n e u r o n s  ( F i g .  5 2 a ) .  Such  n e t s  c o m p a r e  t h e  
a c t i v i t y  o f  b u n d l e s  o f  f i b e r s  a r r i v i n g  a t  v a r i o u s  g r o u p s  o f  i n p u t s .  
We w i l l  e x a m i n e  t h e  s t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  s u b n e t .  

A s u b n e t  o f  a c o m p a r i n g  n e t  r e p r e s e n t s a  m u l t i l a y e r e d  n e u r o n  
s y s t e m .  The n e r v e  c e l l s  o f  t h e  l a y e r ,  f o l l o w i n g  t h e  i n p u t  n e u r o n s ,  
p r o v i d e  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  o f  c e l l  e x c i t a t i o n s  o f  t h e  
p r e c e d i n g  l a y e r s .  E a c h  n e u r o n  t r a n s m i t s  e x c i t a t i o n  t o  many n e u r o n s  
o f  t h e  f o l l o w i n g  l a y e r s ,  b u t  p r i m a r i l y  t o  t h o s e  l y i n g  n e a r b y .  Each 
n e u r o n  o f  t h e  s u b n e t  r e c e i v e s  e x c i t a t i o n  f r o m  many n e u r o n s  o f  t h e  
p r e c e d i n g  l a y e r s ,  e s p e c i a l l y  t h o s e  n e a r b y .  A weak or b r i e f  e x c i t a -  
t i o n  e n t e r s  t h e  i n p u t  n e u r o n s ;  it c a n n o t  p a s s  t h r o u g h  a1.1 t h e  s u b -  
n e t s  a n d  r e a c h  i t s  o u t p u t  c e l l s .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  s a y  t h a t  weak 
e x c i t a t i o n s  w i l l  " s t i c k "  i n  t h e  s u b n e t .  T h i s  t a k e s  p l a c e  b e c a u s e  
i t s  n e u r o n s  a r e  e x c i t e d ,  i f  i m p u l s e s  f r o m  many p r e c e d i n g  n e u r o n s  
a r r i v e  a t  them a l m o s t  s i m u l t a n e o u s l y .  S t r o n g  e x c i t a t i o n s  w h i c h  

a r i s e  a t  a s u f f i c i e n t l y  b r o a d ,  c o m p a c t l y  d i s t r i b u t e d  s e t  o f  i n p u t  
n e u r o n s  p a s s e s  t h r o u g h  t h e  s u b n e t .  The  number o f  a c t i v a t i n g  n e u r o n s  
p a s s e s  t h r o u g h  t h e  s u b n e t .  The number  o f  a c t i v a t i n g  o u t p u t  n e u r o n s  
m o n o t o n o u s l y  d e p e n d s  o n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  i n p u t  s i g n a l .  

Bo th  s u b j e c t s  o f  t h e  c o m p a r i n g  n e t  a r e  s t r u c t u r e d  t h e  same. 
T h e r e f o r e  weak e x c i t a t i o n s  a c t i n g  u p o n  b o t h  g r o u p s  o f  i n p u t  n e u r o n s  
d o  n o t  p a s s  t h r o u g h  t h e  n e t .  Even e x c i t a t i o n s  w h i c h  a r e  a l m o s t  
e q u a l l y  s t r o n g  on b o t h  s u b n e t s  d o  n o t  p a s s  t h r o u g h  i t .  The c a u s e  
o f  s u c h  " l o c k i n g "  o f  t h e  n e t  i s  t h e  i n t e r a c t i o n  o f  t h e  s u b n e t s :  
f r o m  a c t i v e  n e u r o n s  o f  e a c h  h a l f ,  i n h i b i t o r y  s u p p r e s s i n g  i n f l u e n c e s  
go  t o  t h e  o t h e r  h a l f .  A c t u a l l y  a p i c t u r e  o f  t h e  i n t e r a c t i o n  c a n  
b e  p r e s e n t e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  way: d i s t r i b u t e d  i n  b o t h  s u b n e t s  a r e  
i n t e r c a l a r y  n e u r o n s  w h i c h  b e g i n  t o  i m p u l s e  when a e x c i t a t i o n  w a v e .  
p r o p a g a t i n g  i n  t h e  s u b n e t  a r r i v e s  a t  t h e m .  The a x o n s  o f  t h e s e  
n e u r o n s  t e r m i n a t e  i n  n e u r o n s  o f  t h e  o t h e r  s u b n e t  a n d  i n h i b i t  them 
( e l e v a t i n g  t h e  t h r e s h o l d  o f  e x c i t a t i o n ) .  T h e i r  s u p p r e s s i n g  a c t i v i -  
t i e s  a c t  o n  t h e  o t h e r  s u b n e t ,  d i f f u s e l y  w e a k e n i n g  i t s  a c t i v i t y .  Thus  
a l m o s t  e q u a l l y  s t r o n g  e x c i t a t i o n s  o f  b o t h  s u b n e t s  c a n n o t  r e a c h  t h e  
o u t p u t  n e u r o n s .  

If e x c i t a t i o n s  o f  v a r i o u s  i n t e n s i t y  g o  t o  a s u b n e t  f o r  a c e r -  
t a i n  t i T e  ( t o  o n e - l a r g e ,  t o  a n o t h e r - s m a l l )  when a s t r o n g l y  a c t i n g  
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s u b n e t  s u p p r e s s e s  t h e  w e a k l y  a c t i v e  o n e ,  it l o c k s  i t  a n d  p r e v e n t s  
i t  f r o m  h a v i n g  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  on i t s e l f .  A c c o r d i n g  t o  t h e  
t i m e  l a p s e  n e c e s s a r y  for r e m o v a l  o f  o b s t a c l e s  o n  t h e  p a r t  o f  t h e  
a n t a g o n i s t i c  s u b n e t ,  t h e  more  a c t i v e  s u b n e t  . a l l o w s  t h e  s i g n a l  w h i c h  
h a s  come t o  i t  t o  p a s s  a n d  i t s  i n p u t  n e u r o n s ,  h a v i n g  b e e n  e x c i t e d ,  
a r e  d i s c h a r g e d  b y  a v o l l e y  o f  i m p u l s e s .  

The s e c o n d  t y p e  o f  s u b n e t  i s  s u m m a r i z i n g .  I t  a l s o  c o n s i s t s  / 1 5 5  
o f  a number o f  l a y e r s  o f  n e u r o n s  f r o m  w h i c h  t h e  i n p u t  n e u r o n s  
r e c e i v e  i m p u l s a t i o n s  f r o m  a c c u m u l a t e d  f l o w s ,  a s  is shown i n  F i g u r e  
52b .  I n p u t  n e u r o n s  o f  o n e  g r o u p  o f  f i b e r s  a r e  d i s t r i b u t e d  a l t e r -  
n a t e l y  w i t h  i n p u t  n e u r o n s  o f  t h e  o t h e r  g r o u p .  N e u r o n s  o f  t h e  f o l -  
l o w i n g  l a y e r s  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  many p r e c e d i n g  n e u r o n s  a n d ,  a s  
u s u a l ,  p r o v i d e  a s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  of e x c i t a t i o n .  The 
o u t p u t  o f  t h e  s u m m a r i z i n g  n e t  p r o v e s  t o  b e  a c t i v e ,  i f  b o t h  f l o w s  
a r r i v i n g  a t  i t  a r e  s u f f i c i e n t l y  i n t e n s i v e .  I n  t h e  o p p o s i t e  c a s e  
t h i s  n e t  d o e s  n o t  l e t  e x c i t a t i o n s  p a s s .  

We n o t e  o n e  i m p o r t a n t  c h a r a c t e r i s t i c  o f  b o t h  t y p e s  o f  n e t s :  
p r o l a p s e  o f  a s m a l l  number  o f  t h e  n e u r o n s  c o m p r i s i n g  i t  d o e s  n o t  
c h a n g e  t h e  t r a n s f o r m a t i o n  o f  i n p u t  s i g n a l s  c o m p l e t e d  b y  t h e m .  Sub- 
s t a n t i a l  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n s  of t h e  n e t  comes w i t h  t h e  
e x c l u s i o n  o f  a s i g n i f i c a n t  number o f  n e u r o n s .  

We w i l l  n o t  e x a m i n e  t h e  c o n c r e t e  means f o r  c o n s t r u c t i n g  t h e  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  s e c o n d  l e v e l  o f  t h e  O M A  i n  m o d e l s  o f  v i s u a l  a f f e r -  
e n t a t i o n ,  i n  q u e s t i o n s  o f  t o n u s  r e g u l a t i o n  w i t h  t h e  f i x a t i o n  o f  
i m m o b i l e  p o i n t s  a n d  c h a n g e  o f  p o i n t s  o f  f i x a t i o n ,  e t c .  , g i v e n  b y  
t h e  a u t h o r s  ( P e t r o v ,  S r a g o v i c h ,  1 9 6 7 ) .  We w i l l  d e a l  o n l y  w i t h  a 
q u a l i t a t i v e  e x p l a n a t i o n  o f  t h e  a p p e a r a n c e  o f  n y s t a g m u s .  

Wi th  a s u f f i c i e n t l y  s w i f t  r o t a t i o n  o f  t h e  a n i m a l  ( v e s t i b u l a r  
t e s t )  i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  i s  s t r e n g t h e n e d .  T h i s  s i g n i -  
f i e s  t h a t  a p a i r  o f  a c t i v a t o r s  ( A M C  1 a n d  3 or A M C  2 and 4 )  e x c i t e s  
t h e  k e y  s y s t e m s  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  n u c l e i  a n d  t h e  e y e s  b e g i n  s l o w  
m o t i o n  ( r i g h t  or l e f t ) .  S i m u l t a n e o u s l y  s i g n a l s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  e n t e r  s t r u c t u r e  N ,  a n d  w i t h  t h e  p a s s a g e  o f  t i m e  n e c e s s a r y  
f o r  i t  t o  p a s s  t h r o u g h  i t s  c o m p a r i n g  n e t s  ( l a b y r i n t h  p e r i o d  o f  t h e  
a b r u p t  m o t i o n )  i t  c a u s e s  a n  a b r u p t  m o t i o n  t o  t h e  o p p o s i t e  s i d e  
( l e f t  or r i g h t ) .  

F u n c t i o n a l  Connec t ions  o f  t h e  OMA With t h e  
V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s .  

Nerve Connec t ions  o f  t h e  V e s t i b u l a r  Nuclei  
With Nuclei  o f  t h e  E x t e r n a l  Ocu la r  Muscles 

The f a c t s  e s t a b l i s h e d  b y  Warwick ( 1 9 5 0 - 1 9 6 4 )  a r e  v e r y  i m p o r t a n t  
f r o m  a c l i n i c a l  and  p h y s i o l o g i c a l  p o i n t  of v i e w ,  i . e . ,  t h a t :  (1) 
t h e  m a j o r i t y  o f  m o t o r  n e u r o n s  o f  a s u p e r i o r  r e c t u s  m u s c l e  a r e  l o c a l -  
i z e d  i n  t h e  r e a r  p o r t i o n  o f  t h e  m a i n  n u c l e u s  o f  t h e  t h i r d  n e r v e ,  
w h e r e b y  t h e  r o o t s  t o  t h e  m u s c l e  a r e  i n t e r s e c t i n g ;  ( 2 )  m o t o r  n e u r o n s  
o f  t h e  m e d i a l  r e c t u s  m u s c l e  ( r o o t s  do  n o t  i n t e r s e c t )  a r e  l o c a l i z e d  
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i n  t h e  m e d i a n  p o r t i o n  o f  t h e  c h i e f  n u c l e u s  o f  t h e  t h i r d  n e r v e ;  a n d  
( 3 )  n e u r o n s  o f  t h e  i n f e r i o r  r e c t u s  m u s c l e ,  a l s o  w i t h  n o n i n t e r s e c -  
t i n g  p r o c e s s e s ,  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n  o f  t h e  c h i e f  
n u c l e u s  o f  t h e  t h i r d  n e r v e .  

S z e n t d g o t h a i  (19641, i n v e s t i g a t i n g  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  f i b e r s  / 1 5 6  
d e g e n e r a t i n g  a f t e r  u n i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  o f  s e p a r a t e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i ,  d i s c o v e r e d  t h a t  i n j u r y  t o  t h e  s u p e r i o r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  
( B e c h t e r e v ' s  n u c l e u s )  c a u s e d  p r i m a r y  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  d o r s a l -  
m e d i a l  c e l l u l a r  g r o u p  o f  t h e  n u c l e i  c o m p l e x  o f  t h e  t h i r d  n e r v e  o n  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  s i d e  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  r e a r  t h i r d  o f  t h e  n u c l e u s .  
T h i s  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  p r o v i d e s  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s u p e r i o r  
r e c t u s  m u s c l e  w i t h  f i b e r s .  I n s o f a r  as  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  
do n o t  h a v e  i n t e r s e c t i n g  f i b e r s ,  two i n t e r s e c t i n g  p a t h s  a r e  p o s s i b l e :  
f r o m  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o f  B e c h t e r e v l s  n u c l e u s  t o  t h e  
o c u l o m o t o r  n u c l e i ,  or i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  m o t o r  r o o t s  i n n e r v a t i n g  
t h e  s u p e r i o r  r e c t u s  m u s c l e .  Thus t h e  l a b y r i n t h  h a s  a c l e a r l y  
l o c a l i z e d  a n a t o m i c a l  p r o j e c t i o n  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  s u p e r i o r  r e c t u s  
m u s c l e .  I n  t h e  m i d d l e  t h i r d  o f  t h e  n u c l e i  c o m p l e x  o f  t h e  n u c .  o c u l o -  
m o t o r i u s  , d e g e n e r a t i o n  a f t e r  d e s t r u c t i o n  o f  B e c h t e r e v ' s  n u c l e u s  w a s  
d i s c o v e r e d  i p s i l a t e r a l l y  i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  w h i c h  f e e d s  t h e  
i p s i l a t e r a l  m e d i a l  r e c t u s  m u s c l e  w i t h  f i b e r s .  The d a t a  o b t a i n e d  
b y  S z e n t a g o t h a i  a r e  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  B r o d a l  
e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  o n  t h e  p r i n c i p a l  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  p r i m a r y  f i b e r s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e  s u p e r i o r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  a n d  t h e  
n u m e r o u s  c o n n e c t i o n s  o f  t h i s  n u c l e u s  w i t h  t h e  m i d - b r a i n .  I t  i s  
somewhat  s t r a n g e  t h a t  a l t h o u g h  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
n u c l e u s  ( n u c .  t r o c h l e a r u s )  w a s  d i s c o v e r e d ,  i t  i s  l e s s  p r o n o u n c e d  
t h a n  d e g e n e r a t i o n  i n  t h o s e  p o r t i o n s  o f  t h e  n u c l e a r  c o m p l e x  o f  t h e  
n u c .  o c u l o m o t o r i u s  w h i c h  i n n e r v a t e  t h e  s u p e r i o r  a n d  m e d i a l  r e c t u s  
m u s c l e s .  T h i s  f a c t ,  a s  S z e n t a g o t h a i  a s s u m e s ,  c a n  b e  e x p l a i n e d  o n l y  
b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  p r i m a r y  f i b e r s  t e r m i n a t e  i n  v a r i o u s  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  or by t h e  f a c t  t h a t  t h e r e  may b e  s e p a r a t e  p a t h s  for a p a i r  
o f  s y n e r g i c  m u s c l e s .  

I n j u r y  t o  t h e  r o s t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  c o m p l e x  o f  t h e  m e d i a l  a n d  
d e s c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e i  l e d  t o  d e g e n e r a t i o n  o f  t h e  n u c .  t r o -  
c h l e a r i s  a n d  a l s o  o f  t h e  e n t i r e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e i  c o m p l e x  o f  t h e  
n u c .  o c u l o m o t o r i s .  I t  i s  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  t o  e m p h a s i z e  t h a t  
w i t h  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  t h i s  n u c l e i  c o m p l e x ,  e x t e n s i v e  d e g e n e r a t i v e  
c h a n g e s  were d i s c o v e r e d  i n  t h e  f o r w a r d  a n d  d o r s a l  s e c t i o n s  o f  t h e  
m a i n  n u c l e u s  o f  t h e  t h i r d  n e r v e .  N e u r o n s  o f  t h e s e  r e g i o n s  i n n e r v a t e  
p r i m a r i l y  t h e  i p s i l a t e r a l  i n f e r i o r  r e c t u s  a n d  o b l i c u u s  m u s c l e s .  

The a s c e n d i n g  p a t h s  t o  t h e  o c u l o m o t o r  n u c l e i  f r o m  t h e  l a t e r a l  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  a p p e a r  t o  b e  i m p o r t a n t .  I n  t h e  c a s e  o f  i n c o m p l e t e  
d e s t r u c t i o n  o f  t h i s  n u c l e u s ,  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  n u c .  
t r o c h l e a r i s  w a s  d i s c o v e r e d .  I t  m u s t  b e  t h e  c a s e ,  c o n s i d e r i n g  t h e  
f u l l  i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  roots o f  t h e  n u c .  t r o c h l e a r i s ,  t h a t  t h e r e  
i s  a r e f l e c t o r  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s u p e r i o r  o b l i q u u s  
m u s c l e .  
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The c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  l a b y r i n t h  a n d  t h e  o c u l o m o t o r  m u s c l e s  
i s  p r o v i d e d  b o t h  by c o m p l e x  ( m u l t i n e u r o n )  p a t h s  a n d  by s y n a p t i c  / 1 5 7  
p a t h s  o f  t h e  t h r e e  n e u r o n  c h a i n s  ( i f  w e  e x c l u d e  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ) :  
( a )  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  n e u r o n  g .  S c a r p a ;  ( b )  t h e  s e c o n d a r y  
v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  s e n d i n g  t h e i r  f i b e r s  
i n t o  t h e  c o m p o s i t i o n  of t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  t o  t h e  n u c l e i  
o f  t h e  o c u l o m o t o r  n e r v e ;  a n d  ( c )  m o t o r  n e u r o n s  i n n e r v a t i n g  t h e  
o c u l a r  m u s c u l a t u r e  ( S z e n t a g o t h a i ,  1 9 5 0 ;  1 9 6 4 ;  S z e n t a g o t h a i ,  1 9 6 7 ) .  

Nerve Connec t ions  o f  S p e c i f i c  S e m i c i r c u l a r  Canals  
Vi t h  E x t e r n a l  Ocu la r  Muscles .  

With t h e  a i m  of  d e f i n i n g  t h e  n e r v e  c o n n e c t i o n  o f  e a c h  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  w i t h  t h e  e x t e r n a l  o c u l a r  m u s c l e s ,  i t  i s  c o n v e n i e n t  
t o  i n v e s t i g a t e  t h e  t o n i c  d e v i a t i o n s  o f  t h e  e y e  o b s e r v e d  w i t h  d e f i n i t e  
c o n d i t i o n s  o f  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n s  of t h e  a m p u l l a r  n e r v e  ( C o h e n ,  
S u z u k i ,  1 9 6 3 ) .  

Cohen a n d o t h e r s  ( C o h e n  e t  a L ,  1 9 6 4 a ,  c )  a n d  S u z u k i  a n d  o the r s  
( S u z u k i  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  showed t h a t  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  
n e r v e  o f  o n e  f o r w a r d  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  t h e  r e s u l t i n g  m o t i o n  o f  
t h e  e y e  w a s  n o n c o n  j u g a t i o n a l :  t h e  i p s i l a t e r a l  e y e  moves u p w a r d s  
a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  r e v o l v e s  ( F i g .  5 3 ) .  T h e s e  m o t i o n s ,  i n  t h e  
f i r s t  p l a c e ,  a r e  a c c o m p a n i e d  by s t r o n g  c o n t r a c t i o n s  o f  t h e  i p s i -  
l a t e r a l  s u p e r i o r  r e c t u s  m u s c l e  a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  i n f e r i o r  
o b l i q u u s  m u s c l e .  Weaker c o n t r a c t i o n  i s  a l s o  o b s e r v e d  i n  t h e  i p s i -  
l a t e r a l  s u p e r i o r  o b l i q u u s  a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s u p e r i o r  r e c t u s  
m u s c l e s .  Thus t h e  i p s i l a t e r a l  e y e  moves u p w a r d s  w i t h  a s m a l l  r o t a -  
t i o n ,  w h i l e  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  o n e  t h e r e  i s  o b s e r v e d  a s l i g h t  
m o t i o n  u p w a r d s  a g a i n s t  a b a c k g r o u n d  o f  r o t a t i o n a l  m o t i o n .  

S i m u l t a n e o u s l y  , a n t a g o n i s t s  of e a c h  of t h e  m u s c l e s  i n c l u d e d  i n  
t h e  m o t i o n  a r e  w e a k e n e d .  

S t i m u l a t i o n  o f  a h o r i z o n t a l  c a n a l  n e r v e  l e a d s  t o  c o n j u g a t i o n a l  
c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  , d u r i n g  w h i c h  t h e  i p s i -  
l a t e r a l  i n t e r n a l  r e c t u s  and  t h e  c o n t r a l a t e r a l  e x t e r n a l  r e c t u s  m u s c l e s  
a r e  s t r o n g l y  c o n t r a c t e d .  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  o f  t h e  r e a r  v e r t i c a l  c a n a l  e l i c i t s  
r o t a t i o n a l  m o t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  e y e  due  t o  a c t i v a t i o n  o f  t h e  
s u p e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e ,  a n d  t o  downward m o t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
e y e  d u e  t o  c o n t r a c t i o n  o f  t h e  i n f e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e .  S i m u l t a n e -  
o u s l y  t h e  i p s i l a t e r a l  i n f e r i o r  r e c t u s  a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  o b l i q u u s  
m u s c l e s  g i v e  weak downward d i r e c t e d  a n d  r o t a t i o n a l  c o m p o n e n t s  t o  t h e  
m o t i o n  o f  t h e  e y e s .  

Some a c t i v i t y  a p p e a r s  e v e n  i n  t h e  m e d i a l  a n d  t h e  l a t e r a l  r e c t u s  
m u s c l e  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e s  o f  t h e  f o r w a r d  or r e a r  
c a n a l s  or i n  t h e  i n f e r i o r  a n d  s u p e r i o r  r e c t u s  a n d  o b l i q u u s  m u s c l e s  
d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l .  
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F i g .  5 3 .  M o t i o n  of  t h e  Eyes  w i t h  S t i m u l a t i o n  of t h e  A m p u l l a r  N e r v e s .  
( a )  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  N e r v e s  o f  t h z  L e f t  F o r w a r d  C a n a l ;  ( b )  Same 
o f  t h e  L e f t  H o r i z o n t a l  C a n a l s ;  ( c )  Same o f  t h e  L e f t  R e a r  C a n a l ;  
( d )  Same o f  B o t h  F o r w a r d  C a n a l s ;  ( e >  Same of Both  R e a r  C a n a l s ;  ( f )  
Same of L e f t  F o r w a r d  and  R e a r  C a n a l s ;  ( g )  Same o f  t h e  L e f t  F o r w a r d  
H o r i z o n t a l  a n d  R e a r  C a n a l s ;  ( h )  Same o f  t h e  L e f t  F o r w a r d  and  H o r i -  
z o n t a l  C a n a l s ;  ( i )  Same of  t h e  R i g h t  F o r w a r d  a n d  L e f t  H o r i z o n t a l  
C a n a l s ;  (j) Same o f  t h e  R i g h t  F o r w a r d  a n d  L e f t  F o r w a r d  a n d  H o r i -  
z o n t a l  C a n a l s .  S t r o n g l y  C o n t r a c t i n g  M u s c l e s  a r e  i n  B l a c k ;  Weakly 
C o n t r a c t i n g  Ones a r e  S h a d e d ;  N o n c o n t r a c t i n g  M u s c l e s  a r e  W h i t e .  
(Cohen e t  a l ,  1 9 6 4 ) .  

If t h e  n e r v e s  o f  b o t h  f o r w a r d  v e r t i c a l  c a n a l s  a r e  s t i m u l a t e d ,  
t h e  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  i s  s t r a i g h t  u p w a r d s .  Upward d i r e c t e d  m o t i o n  
o f  e a c h  e y e  i s  s t r o n g e r  t h a n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  o f  o n e  
c a n a l ,  and r o t a t i o n a l  m o t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  e y e  d u r i n g  s t i m u -  
l a t i o n  o f  o n e  c a n a l  d i s a p p e a r s .  B i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  b o t h  r e a r  
c a n a l s  p r o d u c e s  s t r o n g  downward m o t i o n  o f  t h e  e y e s ;  i n  a d d i t i o n ,  
r o t a t i o n a l  m o t i o n s  a l s o  a r e  a b s e n t  a n d  r o t a t i o n a l  downward m o t i o n  
i s  s t r o n g e r  t h a n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  o n e  r e a r  c a n a l .  I n  c o n t r a c t  
t o  t h e  v e r t i c a l  m o t i o n s  p r o d u c e d  by s t i m u l a t i o n  o f  b o t h  f o r w a r d  
a n d  r e a r  c a n a l s ,  c o m b i n e d  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  f o r w a r d  
and  r e a r  c a n a l s  e l i c i t s  c o n j u g a t e d  r o t a t i o n a l  m o t i o n .  I n  b o t h  e y e s  
u p w a r d s  a n d  downward d i r e c t e d  m o t i o n s  e l i c i t e d  by  s e p a r a t e  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  f o r w a r d  a n d  r e a r  c a n a l s ,  as w e l l  as r o t a t i o n a l  m o t i o n  
a p p e a r .  S t i m u l a t i o n  o f  a l l  t h r e e  c a n a l s  on o n e  s i d e  p r o d u c e s  h o r i -  
z o n t a l  r o t a t i o n a l  m o t i o n  o f  t h e  e y e b a l l s  s i m i l a r  t o  t h a t  o b s e r v e d  
w i t h  p e r i p h e r a l  d e s t r u c t i o n s .  

When o n e  h o r i z o n t a l  c a n a l  i s  s t i m u l a t e d  s i m u l t a n e o u s l y  w i t h  / 1 5  9 
t h e  f o r w a r d  and  r e a r  c a n a l ,  u n c o n j u g a t e d  o b l i q u e  m o t i o n s  o f  t h e  
e y e s  a r e  o b s e r v e d .  V a r y i n g  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  c u r r e n t  i m p u l s e s  
i n  p a c k e t s  o f  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  e i t h e r  a m p u l l a r  n e r v e ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  c h a n g e  t h e  a n g l e  o f  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  r e s u l t i n g  e y e  m o t i o n .  
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A s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  b o t h  c a n a l s  l y i n g  i n  o n e  p l a n e ,  ? . e . ,  o f  
b o t h  h o r i z o n t a l  c a n a l s  or of  o n e  f o r w a r d  a n d  c o n t r a l a t e r a l  r e a r  
c a n a l ,  d o e s  n o t  c a u s e  e y e  m o t i o n .  I n  a d d i t i o n ,  r e c o r d i n g  o f  m u s c l e  
s t r a i n  g e n e r a t e d  i n  a n t a g o n i s t s  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  i s  s t r o n g e r  a n d  
p r e d o m i n a t e s  o v e r  t h e  e x c i t a t i o n  p r o d u c e d  b y  t h e s e  c a n a l s .  

O b s e r v a t i o n s  c o n d u c t e d  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m -  
p u l l a r  n e r v e  i l l . u s t r a t e  t h e  p o t e n t i a l  n e r v e  c o n n e c t i o n s  w h i c h  c o n -  
n e c t  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  w i t h  t h e  e y e  m u s c l e s .  

A l t h o u g h  e x c i t i n g  n e r v e  a c t i v i t y  f r o m  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
c a n  b e  b r o a d l y  d i s t r i b u t e d  b e t w e e n  t h e  e y e  m u s c l e s  w i t h  v a r i o u s  
e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  ( L o r e n t o  d e  No, 1 9 3 2 ;  S z e n t a g o t h a i ,  1950) 
t h e  d a t a  o f  Cohen e t  a l .  i n d i c a t e  t h a t  i n  i n t a c t  a n i m a l s  t h e r e  i s  
a h i g h l y  o r g a n i z e d  c o m b i n a t i o n  o f  e x c i t a t i o n  a n d  i n h i b i t i o n  p r o c e s s e s  
w h i c h  l e a d  t o  c o n j u g a t e d  h o r i z o n t a l  e y e  m o t i o n s  when o n e  h o r i z o n t a l  
c a n a l  i s  a c t i v a t e d ,  a n d  t o  d i s s o c i a t e d  m o t i o n s  w i t h  t h e  m o t i o n  o f  
o n e  e y e  i n  t h e  v e r t i c a l  p l a n e ,  or t o  r o t a t i o n  o f  t h e  o t h e r  when o n e  
f o r w a r d  or r e a r  c a n a l  i s  s t i m u l a t e d .  

The g r e a t e r  p o r t i o n  o f  t h e  e x c i t i n g  c o n n e c t i o n s  d i s c o v e r e d  b y  
t h e  a u t h o r s  i s  s i m i l a r  t o  t h o s e  f o u n d  by S z e n t a g o t h a i  ( 1 9 5 0 ) .  How- 
e v e r ,  t h e  i m p o r t a n c e  of t h e  a c t i v a t i o n  a n d  i n h i b i t i o n  o f  s y n e r g i s t s ,  
o f  p r i n c i p a l  e y e  m u s c l e s  and  o f  t h e i r  a n t a g o n i s t s  c a n n o t  b e  t r a c e d ,  
b u t  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  u n d e r s t a n d  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  combined  s t i m u -  
l a t i o n  of c a n a l s .  For e x a m p l e ,  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l e f t  f o r -  
w a r d  c a n a l ,  t h e  r i g h t  a n d  i n f e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e s  a r e  s t r o n g l y  
a c t i v a t e d  a n d  t h e  r i g h t  s u p e r i o r  o b l i q u u s  i s  i n h i b i t e d  i n  o r d e r  t o  
p r o d u c e  r o t a t i o n a l  m o t i o n .  When t h e  r i g h t  f o r w a r d  c a n a l  i s  s t i m u -  
l a t e d ,  t h e  r i g h t  s u p e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e  is s y n e r g i c a l l y  a c t i v a t e d  
a n d  t h e  r i g h t  i n f e r i o r  o b l i q u u s  i s  i n h i b i t e d .  I f  b o t h  f o r w a r d  
c a n a l s  a r e  s t i m u l a t e d  t h i s  a c t i v i t y  i s  s u m m a r i z e d ;  c o n t r a c t i o n s  i n  
b o t h  t h e  r i g h t  s u p e r i o r  a n d  i n f e r i o r  o b l i q u u s  m u s c l e s  a r e  b l o c k e d ,  
a n d  t h e  r i g h t  e y e  moves d i r e c t l y  u p w a r d s  w i t h o u t  r o t a t i o n .  S i m i l a r  
b u t  r e v e r s e d  e v e n t s  t a k e  p l a c e  i n  t h e  l e f t  e y e  i n  o r d e r  t o  p r o d u c e  
c o n j u g a t e d  upward  m o t i o n .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  i f  t h e  f o r w a r d  a n d  
r e a r  c a n a l s  o f  o n e  s i d e  a r e  s t i m u l a t e d ,  c o n t r a c t i o n s  o f  t h e  m u s c l e s  
p r o d u c i n g  f e w e r  upward  a n d  downward m o t i o n s  a r e  b l o c k e d  ( F i g .  5 3 ) ,  
a n d  a s  a r e s u l t  c o n j u g a t e d  r o t a t i o n a l  m o t i o n  a p p e a r s .  

M o t i o n s  e l i c i t e d  b y  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  a r e  s i m i l a r  t o  r e -  /160 
f l e c t o r  m o t i o n s  o f  t h e  e y e s ,  w h i c h  t a k e  p l a c e  when t h e  h e a d  t u r n s ,  
a n d  a l s o  a r e  s i m i l a r  t o  t o n i c  d i v e r g e n c e s  of t h e  e y e s  e l i c i t e d  b y  
c a l o r i c  s t i m u l a t i o n  ( T a b l e  8 a n d  9 ) .  D i r e c t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
a m p u l l a r  n e r v e  o f  t h e  l e f t  h o r i z o n t a l  c a n a l  e l i c i t s  c o n j u g a t e d  c o n -  
t r a l a t e r a l  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  t o  t h e  r i g h t ,  w h i c h  i s  s i m i l a r  t o  t h e  
m o t i o n  o f  t h e  e y e s  d u r i n g  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  t o  t h e  l e f t  or w i t h  
t o n i c  d i v e r g e n c e s  e l i c i t e d  b y  c a l a r i z a t i o n  b y  means  o f  w a r m  w a t e r  
o f  t h e  l e f t  or c o l d  w a t e r  o f  t h e  r i g h t  e a r  when t h e  h e a d  i s  d e f l e c -  
t e d  b a c k w a r d s  b y  6 0 ° .  
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B i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  f o r w a r d  c a n a l s  p r o d u c e s  u p w a r d  
m o t i o n  o f  t h e  e y e s  w h i c h  i s  similar t o  t h e  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  w i t h  
r o t a t i o n  of t h e  h e a d  downwards  or b i l a t e r a l  w a r m  c a l o r i z a t i o n .  
E f f e c t s  of s t i m u l a t i o n  of t h e  r e a r  c a n a l s  a r e  o p p o s i t e  a n d  p r o d u c e  
downward m o t i o n s  o f  t h e  e y e s ,  a s  w i t h  r o t a t i o n  of t h e  h e a d  u p w a r d s  
or w i t h  b i l a t e r a l  c a l o r i z a t i o n  b y  means o f  c o l d  w a t e r .  E l e c t r i c a l  
s t i m u l a t i o n  s i m u l t a n e o u s l y  o f  t h e  f o r w a r d  a n d  r e a r  c a n a l s  o f  o n e  
s i d e  p r o d u c e s  r o t a t i o n a l  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  s i m i l a r  t o  t h e  m o t i o n  
w i t h  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  t h e  f r o n t a l  p l a n e .  The combined  a c t i -  
v a t i o n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  a n d  r e a r  c a n a l s  on  o n e  s i d e  l e a d s  t o  o b l i -  
q u e  movement o f  t h e  e y e s  w i t h  an a n g l e  o f  d e f l e c t i o n  f r o m  t h e  h o r i -  
z o n t a l  d e p e n d i n g  on t h e  c o r r e l a t i o n  o f  i n t e n s i t i e s  o f  c a n a l  s t i m u -  
l a t i o n  w h i c h  is s i m i l a r  t o  m o t i o n s  o f  t h e  e y e s  d u r i n g  r o t a t i o n s  o f  
t h e  h e a d  i n  t h e  p l a n e s  i n t e r m e d i a t e  b e t w e e n  f r o n t a l  a n d  s a g i t t a l .  

T A B L E  8 O C U L O M O T O R  RESPONSES W I T H  C A L A R I C  (COLD A N D  WARM) STIMULA- 
T I O N  OF THE L A B Y R I N T H S  OF I N T A C T  MONKEYS (Cohen e t  a l . ,  1 9 6 4 b )  

C a l a r i c  1 S t i m u l a t e d  -1 . -  - -  -.. ~- - -  __ ~~ 

O c u l o m o t o r  r e s p o n s e  

I 

Co ld  L e f t  The same 

W a r m  The  same T o n i c  d e f l e c t i o n  t o  

s t i m u -  Ear  1 R i g h t - - c o n s t i t u e n t  
l a t i o n  I 

~ _ -  - _ -  

The same 

,Nys tagmus  w i t h  s w i f t  

' L e f t  c o n s t i t u e n t  
& -- 

S t i m u l a t i o n  o f  o n e  e a r ,  body a n d  h e a d  v e r t i c a l  

C o l d  

W a r m  

1 R i g h t  1 T o n i c  d e f l e c t i o n  t o  ] N y s t a g m u s  w i t h  s w i f t  
I r i g h t  I component  l e f t w a r d s  I 
I 

i The same i , Nystagmus  w i t h  s w i f t  
I 

i 
; c o m p o n e n t s  t o  t h e  

r i g h t  
I 

T o n i c  d e f l e c t i o n  
t o  t h e  l e f t  

I 

The e y e  m o t i o n s  e l i c i t e d  b y  e l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  o f  a s i n g l e  /161 
c a n a l  a r e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  a r e a l  c a n a l .  T h i s  c h a r a c t e r i s t i c  
r e s p o n s e  i s  n e u t r a l i z e d  or b l o c k e d  when t h e  c a n a l s  o f  t h e  o p p o s i t e  
s i d e  l y i n g  i n  o n e  p l a n e  a r e  s t i m u l a t e d ,  s i n c e  m o s t  o f  t h e  e y e  i s  
a b s e n t .  T h i s  f a c t  a t t e s t s  t o  t h e  e x t r e m e l y  f i x e d  n a t u r e  o f  t h e  
a c t i v i t i e s .  U n d e r  n a t u r a l  c o n d i t i o n s ,  a s t i m u l u s  e x c i t i n g  t h e  
a m p u l l a  o f  o n e  c a n a l  i s  u s u a l l y  a c c o m p a n i e d  b y  c o r r e s p o n d i n g  i n h i -  
b i t i o n  o f  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  a m p u l l a r  c a n a l  i n  t h e  same p l a n e  b u t  
on t h e  o p p o s i t e  s i d e  ( T a b l e  8 1. However , u n i l a t  e r a 1  s t i m u l a t i o n  

148 



1111111 II I 

C o u n t e r  - 
c l o c k w i s e  j Nystagmus  w i t h  s w i f t  

~ component  t o  t h e  r i g h t  
I 

T A B L E  9 O C U L O M O T O R  RESPONSES AFTER R O T A T I O N A L  STIMULATION OF A 
L A B Y R I N T H  OF I N T A C T  MONKEYS (Cohen e t  a l . ,  1 9 6 4 b )  

- .. - - 

T o n i c  d e f l e c t i o n  t o  t h e  
l e f t  

D i r e c t  i o n  ..-- O c u l o m o t o r  R e s p o n s e  
o f  R o t a t i o n  I R i g h t  Component-- i L e f t  Component 

i C l o c k w i s e  : T o n i c  d e f l e c t i o n  t o  
r i g h t  

Nys tagmus  w i t h  ~ w i f t  
c o m p o n e n t  t o  t h e  l e f t  

I H E A D  DOWNWARDS 

C l o c k w i s e  , R o t a t i o n a l  n y s t a g m u s  I T o n i c  d e f l e c t i o n  c l o c k -  
w i s e  a n d  t o  t h e  l e f t  

~ 

~ w i t h  s w i f t  c o m p o n e n t  
, t o  t h e  r i g h t  a n d  
I c o u n t e r  c l o  c k  w i s e 

C o u n t e r -  T o n i c  d e f l e c t i o n  I R o t a t i o n a l  n y s t a g m u s  w i t h  
c l o c k w i s e  I c o u n t e r c l o c k w i s e  a n d  s w i f t  component  t o  t h e  

~ l e f t  a n d  c l o c k w i s e  I I t o  t h e  r i g h t  

T O  THE R I G H T  SIDE I 
I Nystagmus  w i t h  s w i f t  
I 

C l o c k w i s e  , T o n i c  d e f l e c t i o n  
u p w a r d  1 c o m p o n e n t  downward 

C o u n t e r -  Nys tagmus  w i t h  s w i f t  , T o n i c  d e f l e c t i o n  down- 
c l o c k w i s e  comp o n  e n  t upward  i w a r d  

T O  THE L E F T  SIDE 
I 

C l o c k w i s e  Nys tagmus  w i t h  s w i f t  I T o n i c  d e f l e c t i o n  downward 
c o m p o n e n t  upward  I 

C o u n t e r  - 
c l o c k w i s e  T o n i c  d e f l e c t i o n  

u p w a r d  
Nys tagmus  w i t h  s w i f t  com- 

' p o n e n t  downward 
I 

p r o d u c e s  m o d e l s  o f  i n h i b i t o r y  a n d  e x c i t i n g  a c t i v i t i e s  e l i c i t e d  b y  
e a c h  c a n a l  i n  t h e  o c u l a r  m u s c l e s .  T h e s e  a c t i v i t i e s  a r e  r e g u l a r l y  
summed i n  o r d e r  t o  p r o d u c e  e y e  m o t i o n ,  t h e  d i r e c t i o n  a n d  a m p l i t u d e  
o f  w h i c h  c a n  c h a n g e ,  v a r y i n g  t h e  f o r c e  of s t i m u l a t i o n  a n d  t h e  com- 
b i n a t i o n  o f  s t i m u l a t i n g  c a n a l s .  The o b t a i n e d  d a t a  i n d i c a t e d  t h e  
n a t u r e  o f  t h e  c o n t r o l  w h i c h  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  e x e r t  o v e r  t h e  
m o t i o n  o f  t h e  e y e s  i n  t h e  n a t u r a l  s t a t e .  

R e a c t i o n s  o f  t h e  Neurons o f  t h e  Nuc. Abducens 
t o  Adequate S t i m u l a t i o n  o f  t h e  S e m i c i r c u l a r  Cana l s  

/ 1 6 2  

The n e u r o n s  o f  t h e  a b d u c t i n g  n e r v e  of t h e  c a t  ( P r e c h t  e t  a l ,  
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1 9 6 7 a ;  e x p e r i m e n t s  made on n o n a n a e s t h e t i z e d  d e c e r e b r a t e d  a n d  d e c e r e -  
b e l l i z e d  a n i m a l s )  a r e  d i v i d e d  i n t o  t w o  t y p e s  b y  t h e i r  r e a c t i o n s  t o  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n .  O f  3 2 8  n e u r o n s  r e a c t i n g  t o  a n g u l a r  a cce l e ra -  
t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  r e g i s t e r e d  b y  t h e  a u t h o r s ,  t h e  d i s -  
c h a r g e  f r e q u e n c y  of  257 i n c r e a s e d  w i t h  c o n t r a l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l -  
e r a t i o n  a n d  d e c r e a s e d  w i t h  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  ( t y p e  
I1 A n e u r o n s ) .  The r e m a i n i n g  n e u r o n s  showed r e a c t i o n s  of t h e  op -  
p o s i t e  c h a r a c t e r ,  i . e . ,  Type  I A  n e u r o n s .  

O f  257 Type  A n e u r o n s ,  1 7 1  p o s s e s s e d  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y .  
With e x t e n d e d  c o n t r a l a t e r a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h e  d i s c h a r g e  
f r e q u e n c y  i n  t h e  n e u r o n s  s m o o t h l y  i n c r e a ~ e d ~ a t t a i n e d  a maximum 
( o f t e n  t o  3 0 0  i m p / s e c )  a n d  t h e n  r e m a i n e d  c o n s t a n t  d e s p i t e  t h e  c o n -  
t i n u i n g  a c t i o n  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h u s  i n d i c a t i n g  t h e  a b s e n c e  
o f  a d a p t a t i o n .  I n  s e v e r a l  n e u r o n s  t h e  s m o o t h  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  
w a s  p e r i o d i c a l l y  i n t e r u p t e d  b y  a s h a r p  d e c r e a s e ,  p r o b a b l y  d u e  t o  
n y s t a g m u s  a r i s i n g  f r o m  a c c e l e r a t i o n .  

A f t e r  r e a c h i n g  a c o n s t a n t  a n g u l a r  s p e e d  of r o t a t i o n ,  t h e  d i s -  
c h a r g e  f r e q u e n c y  s m o o t h l y  d r o p p e d  t o  t h e  l e v e l  of s p o n t a n e o u s  a c t i v -  
i t y .  M a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  o f  e x p e r i m e n t a l  m a t e r i a l  i n d i c a t e d  t h a t ,  
a s  i n  Type I n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e  d e p e n d e n c y  o f  a 
maximum c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  u p o n  t h e  v a l u e  o f  l o n g - a c t i n g  c o n s t a n t  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i n  t h e  r a n g e  o f  0 . 2  t o  1 0  O / s e c 2  i s  a p p r o x i -  
m a t e d  b y  a l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n  [ c f .  F o r m u l a  ( 2 1 ,  C h a p t e r .  1111. I n  
a d d i t i o n ,  t h e  v a l u e  o f  t h e  c o e f f i c i e n t  b i n  s p o n t a n e o u s l y  a c t i v e  
( t o n i c )  a n d  s i l e n t  ( p h a s e )  Type  I I A  m o t o r  n e u r o n s  w a s  e q u a l  t o  6 4 . 2  

5 0 . 9  a n d  84.1 k 4 5 . 7  r e s p e c t i v e l y ,  a n d  t h e  v a l u e  o f  t h e  t h r e s h o l d  
w a s  0 . 5 0  -+ 0 . 2 7 .  The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  v a l u e s  i n  b o t h  c a s e s  i s  
s t a t i s t i c a l l y  u n v e r i f i a b l e ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  s h a r p l y  d i f f e r e n t i a t -  
i n g  c o e f f i c i e n t s  o f  t o n i c  a n d  k i n e t i c  Type  I n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i -  
b u l a r  n u c l e i .  I t  m u s t  b e  e m p h a s i z e d  t h a t  t h e  a v e r a g e  a n g u l a r  a c c e l -  
e r a t i o n s  f o r  a n  i n c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  t h e  t o n i c  a n d  
p h a s e  m o t o r  n e u r o n s  i s  o n  t h e  same o r d e r  a s  f o r  t o n i c  v e s t i b u l a r  
Type I n e u r o n s :  0 . 6 5  -+ 0 . 2 5  O / s e c 2  ( c f .  C h a p t e r  1111, i n d i c a t i n g  
t h e  h i g h e r  s e n s i t i v i t y  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  o f  s i l e n t  m o t o r  
n e u r o n s  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  s i l e n t  Type  I n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i .  

The  v a l u e  o f  t h e  c o e f f i c i e n t  b o f  Type I A  n e u r o n s  t o t a l l e d  
4 2 . 1  * 2 5 . 5  a n d  t h e  mean v a l u e  o f  t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n  1 . 3  * 0 . 6  
O / s e c 2 ,  w h i c h  i s  somewhat  h i g h e r  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h r e s h o l d s  o f  
Type I I A  n e u r o n s ,  a n d  also w i t h  t h o s e  o f  t o n i c  v e s t i b u l a r  Type I A  
n e u r o n s .  

Type I I A  n e u r o n s  w e r e  e x c i t e d  a n t i d r o m i c a l l y  w i t h  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  6 t h  n e r v e  a n d  w e r e  d i s t r i b u t e d ,  a s  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  a n d  
h i s t o l o g i c a l  a n a l y s i s  s h o w e d ,  i n  t h e  n u c .  a b d u c e n s .  Type I A  n e u r o n s  
n e v e r  w e r e  e x c i t e d  a n t i d r o m i c a l l y  a n d  w e r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  v e n -  / 1 6 3  
t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s .  E l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a -  
l a t e r a l  e i g h t h  n e r v e  ( v e r y  s e l d o m  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  o n e )  e x c i t e d  
Type I I A  n e u r o n s  ( t h e  s h o r t e s t  l a t e n t  p e r i o d  w a s  2 . 1  m s e c ) ,  and  w e a k  
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i p s i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  i n h i b i t e d  t h e i r  a c t i v i t y  a n d  e x c i t e d  Type  
I A  n e u r o n s  ( t h e  s h o r t e s t  l a t e n c y  w a s  3 . 1  m s e c ) .  T h e  a u t h o r s  h a v e  
s t i l l  n o t  b e e n  a b l e  t o  e s t a b l i s h  w h e t h e r  Type I A  n e u r o n s  a r e  i n h i -  
b i t o r y  or e x c i t o r y .  

Thus  u n d e r  c o n d i t i o n s  of  r e s t  o n l y  t o n i c  m o t o r  n e u r o n s  a r e  
r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  t o n e  o f  t h e  l a t e r a l  r e c t u s  m u s c l e s .  D u r i n g  
r o t a t i o n  t h e  s i l e n t  n e u r o n s  a r e  a l s o  a c t i v a t e d ,  p a r t i c i p a t i n g  i n  
t h e  d i r e c t i o n  of e y e  m o t i o n s .  They do  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r  
f rom t h e  t o n i c  m o t o r  n e u r o n s  i n  t h e  s i z e  o f  t h r e s h o l d  a c c e l e r a t i o n  
a n d  s p e e d  o f  c h a n g e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y ,  b u t  t h e  l a t e n t  p e r i o d  
of r e s p o n s e  o f  s i l e n t  m o t o r  n e u r o n s  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i s  
a l w a y s  l o n g e r  t h a n  t h a t  of t o n i c  o n e s  ( P r e c h t  e t  a l . ,  1 9 6 7 ) .  

The  S l o w  a n d  F a s t  C o m p o n e n t s  o f  N y s t a g m u s  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  p e r i p h e r a l  s e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  s y s -  
tem ; . e .  , t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  b y  c a l a r i z a t i o n ,  p o l a r i z a t i o n  
a n d  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d ,  l e a d s  t o  p r e c i s e  and  c h a r a c t e r i s t i c  d e v i -  
a t i o n s  of t h e  e y e s  ( E w a l d ,  1 8 9 2 ;  Magnus,  1 9 6 2 ;  L o r e n t e  d e  No, 1 9 3 2 ;  
L o w e n s t e i n ,  S a n d ,  1 9 4 0 ;  L e d o u x ,  1 9 5 8 ;  K o r n h u b e r ,  F o n s e c a ,  1 9 6 4  a n d  
many o t h e r s ) .  T h i s  d e v i a t i o n  o f  t h e  e y e  i s  p e r i o d i c a l l y  i n t e r r u p t e d  
b y  a s w i f t  m o t i o n  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  l e a d i n g  t o  n y s t a g m u s .  

Eye m o t i o n s  a n d  n y s t a g m u s  c a n  a l s o  b e  e l i c i t e d  by e l e c t r i c a l  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
( F l u u r ,  1 9 5 9 ) .  

Cohen a n d  S u z u k i  ( 1 9 6 3  ) i n v e s t i g a t e d  t h e  v e s t i b u l a r - o c u l o m o t o r  
c o n n e c t i o n s ,  o b s e r v i n g  m o t i o n s  o f  t h e  e y e s  a n d  t h e  e l i c i t e d  e l e c -  
t r i c a l  a c t i v i t y  i n  e y e  m u s c l e s  o f  c a t s  a n d  monkeys  d u r i n g  v a r i o u s  
t y p e s  of  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e .  A b i p o l a r  
d i s c h a r g i n g  e l e c t r o d e  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s  was i n t r o d u c e d  b e t w e e n  
t h e  bony a n d  membranous  w a l l s  of  t h e  l a b y r i n t h  a f t e r  o p e n i n g  t h e  
a m p u l l a ,  s o  t h a t  t h e  vestibule-oculomotor p a t h s  were  a c t i v a t e d  w i t h -  
o u t  d i r e c t  i n v o l v e m e n t  o f  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s .  A c t i o n  p o t e n -  
t i a l s  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  . r e p r o d u c e d  t h e  s t i m u l a t i o n  u p  t o  a 
f r e q u e n c y  o f  2 5 0 - 3 0 0  i m p u l s e s / s e c .  With f r e q u e n c i e s  h i g h e r  t h a n  
300-400 i m p u l s e s / s e c  , r e p r o d u c t i o n  o f  t h e  r h y t h m  w a s  i n c o m p l e t e .  

D e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  w i t h  s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  
n e r v e  a s y n c h r o n i z e d  v o l l e y  of i m p u l s e s  a r r i v e s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i ,  o n l y  a s m a l l  p o r t i o n  o f  t h i s  a c t i v i t y  r e a c h e s  t h e  e y e  mus-  
c l e s ,  s y n t a c t i c a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( F i g .  54a,  
l o w e r  r e c o r d i n g ) ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  e l i c i t e d  p o t e n t i a l  w a s  i n s i g n i -  
f i c a n t  a n d  t h e  l a t e n t  p e r i o d  w a s  5-6 m s e c .  

S t i m u l a t i o n  b y  d o u b l e d  c u r r e n t  i m p u l s e s ,  s e p a r a t e d  b y  a s h o r t  /164 
t i m e  i n t e r v a l ,  p r o v e d  t o  b e  m o r e  e f f e c t i v e  i n  e l i c i t i n g  e x t r a -  
o c u l a r  m u s c l e  p o t e n t i a l s  t h a n  a s i n g l e  s t i m u l u s ,  e v e n  i f  t h e y  w e r e  
w e a k e r  i n  i n t e n s i t y  t h a n  a s i n g l e  s t i m u l u s .  F i g u r e  5 4 B  shows t h a t  
by d e c r e a s i n g  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  two  t h r e s h o l d  s t i m u l i  f r o m  7 5  t o  
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S u p e r i o r  R e c t u s  M u s c l e  o f  a C a t ' s  F i g .  54. P o t e n t i a l s  of t h e  L e f t  . #  . 8  - 
Eye With S t i m u l a t i o n  b y  R i g h t - A n g l e  E l e c t r i c a l  I m p u l s e s  o f  t h e  
A m p u l l a r  N e r v e  of t h e  F o r w a r d  S e m i c i r c u l a r  C a n a l .  ( a )  S t i m u l a t i o n  
b y  S i n g l e  I m p u l s e s ;  (b) S t i m u l a t i o n  b y  P a i r e d  I m p u l s e s ;  ( c )  S t i m u -  
l a t i o n  by P a i r e d  I m p u l s e s  ( I n t e r v a l s  B e t w e e n  I m p u l s e s  2.5 m s e c )  a t  
F r e q u e n c i e s  o f  1, 1 0 ,  2 0 ,  4 0 ,  7 7 ,  1 5 0  a n d  250 P a i r s / s e c o n d  (Up-Down) 
C a l i b r a t i o n  2 0 0  nV, T i m e  N o t a t i o n  1 0 0 0  Hz ( C o h e n  e t  a l ,  1964). 

2 0  msec,  t h e  s e c o n d  s t i m u l u s  p r o d u c e d  a g r e a t e r  m u s c l e  p o t e n t i a l ;  /165 
m o r e o v e r  t h e  l a t e n t  p e r i o d  w a s  s h o r t e n e d .  With a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  
s t i m u l i  o f  2 . 5  t o  3 m s e c ,  t h e  l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n -  
t i a l  to t h e  s e c o n d  s t i m u l u s  w a s  m i n i m a l  ( 2 . 8  t o  3 m s e c ) ,  a n d  t h e  
a m p l i t u d e  w a s  maximum ( F i g .  5 4 b ,  t h e  f o u r t h  r e c o r d i n g ) .  T h u s  t h e  
f i r s t  o f  t h e  t w o  s t i m u l i  f a c i l i t a t e d  t h e  v e s t i b u l o - o c u l o m o t o r  p a t h s  
f o r  t h e  s e c o n d  s t i m u l u s ,  .which e l i c i t e d  a m u s c l e  p o t e n t i a l  o f  g r e a t e r  
a m p l i t u d e  a n d  w i t h  a s h o r t e n e d  l a t e n t  p e r i o d .  P a i r e d  s t i m u l i  el:- 
c i t e d  s m a l l  e y e  m o t i o n s .  

R e p e t i t i v e  p a i r  ( g r o u p )  s t i m u l i  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e  
s t i m u l i  o f  2.5 t o  3 msec e l i c i t e d  m u s c l e  p o t e n t i a l s  s y n c h r o n i c a l l y  
w i t h  e a c h  p a i r  o f  s t i m u l i  u p  t o  a f r e q u e n c y  o f  2 5 0  p a i r / s e c  ( F i g .  
54b). With  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  s t r e n g t h  o f  s t i m u l u s  or i n  t h e  number 
o f  s t i m u l i  i n  a g r o u p ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  e l i c i t e d  e y e  m o t i o n s  
i n c r e a s e d .  T h i s  m o t i o n  c o n s i s t e d  of  a s w i f t  d e v i a t i o n  t o  t h e  s i d e  
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f r o m  t h e  mean p o s i t i o n .  Nhen g r o u p  d i s c h a r g e  w a s  e n d e d ,  t h e  e y e  
s l o w l y  r e t u r n e d  t o  t h e  o r i g i n a l  p o s i t i o n .  

With a f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  f r o m  1 - 5 g r o u p s / s e c ,  t h e  e y e  
m o t i o n s  w e r e  o f  a n y s t a g m o i d  n a t u r e  w i t h  a s w i f t  d e v i a t i o n  f r o m  t h e  
m i d d l e  p o s i t i o n  a n d  w i t h  a s l o w  r e t u r n  m o t i o n .  

I n  c o n t r a s t  t o  t h e  g r o u p  s t i m u l i ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  
n e r v e s  by s i n g l e  i m p u l s e s  w i t h  f r e q u e n c y  l o w e r  t h a n  6 0  Hz, i n  g e n -  
e r a l  e i t h e r  d i d  n o t  e l i c i t  e y e  m o t i o n s  or l e d  o n l y  t o  s m a l l  d e v i a -  
t i o n s .  W i t h  h i g h e r  f r e q u e n c i e s  o f  s t i m u l a t i o n  t h e  e y e s  s l o w l y  
d e v i a t e d  f r o m  t h e  c e n t r a l  p o s i t i o n  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  s w i f t  m o t i o n s  
p r o d u c e d  b y  s t i m u l a t i o n  i n  g r o u p s  o f  i m p u l s e s .  

I n  f a c t ,  a n y  a d d i t i o n  o f  i m p u l s e s  t o  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  ( i n  
g r o u p s  or i n  s i n g l e  r e p e t i t i v e  s t i m u l a t i o n s  i n  a n y  c o m b i n a t i o n  w h i c h  
w a s  e f f e c t i v e  f o r  e l i c i t i n g  e y e  m o t i o n s )  a l w a y s  e l i c i t e d  a n  i n i t i a l  
d e v i a t i o n  o f  t h e  e y e s  i n  t h e  same d i r e c t i o n  f o r  e a c h  r e a l  c a n a l .  
S o  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  
o f  monkeys ,  t h e  e y e s  a l w a y s  b e g a n  t o  move i n  a h o r i z o n t a l  p l a n e  i n  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  d i r e c t i o n .  T h i s  d e v i a t i o n  o f t e n  was s h o r t  a n d  
was a c c o m p a n i e d  by s w i f t  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c -  
t i o n .  A s w i f t  r e t u r n  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  w a s  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  
p r o l o n g e d  g r o u p  s t i m u l i .  If  s t i m u l a t i o n  w a s  c o n t i n u e d  i n  monkeys , 
a n d  a l w a y s  i n  c a t s ,  a t r u e  n y s t a g m u s  w i t h  a s w i f t  component  t o  t h e  
s i d e  o p p o s i t e  t o  t h e  o r i g i n a l  d e v i a t i o n  d e v e l o p e d .  Wi th  c e s s a t i o n  
o f  s t i m u l a t i o n  i t  w a s  u s u a l l y  a c c o m p a n i e d  by p o s t - n y s t a g m u s  w h i c h  
l a s t e d  s e v e r a l  s e c o n d s .  

S m a l l  d o s e s  o f  n e m b u t a l  m a r k e d l y  w e a k e n e d  t h e  o c u l o m o t o r  e f -  
f e c t s  o f  s t i m u l a t i o n  o f  a m p u l l a r  n e r v e s .  A d o s e  o f  8 mg/kg b r o u g h t  / 1 6 6  
t h e  e x t r a - o c u l a r  p o t e n t i a l  t o  z e r o  w i t h  a s t i m u l a t i o n  f r e q u e n c y  b y  
p a i r e d  i m p u l s e s  o f  4 0 / s e c ,  b u t  a f r e q u e n c y  of 7 7  p a i r / s e c  was s t i l l  
e f f e c t i v e  f o r  t h e  a c t i v a t i o n  o f  e x t r a - o c u l a r  p o t e n t i a l s  ; n e v e r t h e -  
l e s s ,  t h e  l a t e n c y  o f  t h e  r e s u l t i n g  m u s c u l a r  a c t i v i t y  i n c r e a s e d  a n d  
t h e  a m p l i t u d e  d e c r e a s e d .  G r o u p  s t i m u l a t i o n s  e l i c i t e d  o n l y  a s l o w  
d e v i a t i o n  o f  t h e  e y e s .  Nys tagmus  and  p o s t - n y s t a g m u s  w e r e  n o t  ob -  
s e r v e d ,  a n d  t h e  e y e s  s l o w l y  r e t u r n e d  t o  t h e  m i d d l e  p o s i t i o n  d u r i n g  
s t i m u l a t i o n .  The n e m b u t a l  e f f e c t  h a d  a c e n t r a l  o r i g i n ,  i n s o f a r  as  
t h e  a c t i v i t y  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  was n o t  c h a n g e d  e v e n  w i t h  d e e p  
a n a e s t h e s i a :  p o t e n t i a l s  o f  t h e  8 t h  n e r v e  r e g i s t e r e d  a f t e r  s t i m u l a -  
t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  a c a t  w i t h  a f r e q u e n c y  of 1 a n d  2 5 0  
Hz d i d  n o t  c h a n g e  e v e n  w i t h  a d o s e  of  3 0  m g / k g .  

T h u s ,  i n  a s l e e p i n g  o r  a n a e s t h e t i z e d  a n i m a l  a s w i f t  p h a s e  o f  
n y s t a g m u s  d i s a p p e a r s ,  a n d  t h e  t o n i c  m o t i o n s  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  
slow p h a s e  o f  n y s t a g m u s  c a n  b e  i n v e s t i g a t e d  i n  r e l a t i v e  i s o l a t i o n .  
By s t r i c t l y  d o s i n g  t h e  e l e c t r i c a l  s t i m u l i  a n d  m e a s u r i n g  t h e  c o r -  
r e s p o n d i n g  d i r e c t i o n s  o f  t h e  m u s c l e s  it i s  p o s s i b l e  t o  i n d i r e c t l y  
a n a l y z e  t h e  n e r v e  m e c h a n i s m s  o f  t h e  v e s t i b u l o - o c u l a r  r e f l e c t o r  a r c .  
M o r e o v e r ,  i n s o f a r  a s  e y e  m o t i o n s  e l i c i t e d  by s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
a m p u l l a r  n e r v e  c a n  b e  c o m p a r e d  w i t h  c o m p e n s a t o r y  m o t i o n s  o f  t h e  
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e y e s  a r i s i n g  w i t h  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  , t h e n  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
d e f i n e  and  m e a s u r e  t h e  f u n c t i o n a l l y  i m p o r t a n t  p a r a m e t e r s  of t h e  
r e s p o n s e .  O f  t h e s e  p a r a m e t e r s  t h e  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  e y e ,  
w i t h  t h e  m o t i o n  o f  t h e  t a r g e t  r e l a t i v e  t o  t h e  r e t i n a ,  i s  c o n s i d e r e d  
t o  b e  t h e  m o s t  i m p o r t a n t .  A c t u a l l y  o n l y  i n  t h e  c a s e  w h e r e  t h e  
a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  e y e s  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  s p e e d  o f  t h e  t a r g e t  
i s  v i s u a l  f i x a t i o n  o f  t h e  moving  o b j e c t  p o s s i b l e .  T h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s  by t h e m s e l v e s  do n o t  e n s u r e  t h e  s p e e d  o f  t h e  e y e s  n e c e s s a r y  
f o r  t h e  c o n c l u s i o n  o f  o c u l a r  c o m p e n s a t i o n  d u r i n g  a n g u l a r  a c c e l e r a -  
t i o n  ( H e n r i k s s o n ,  1 9 5 5 ) .  T h i s  i s  p o s s i b l e  o n l y  when t h e  a n i m a l  
( m a n )  s e e s  t h e  s u r r o u n d i n g s ,  i . e . ,  when t h e  o p t o - k i n e t i c  r e s p o n s e  
i s  s u p e r i m p o s e d  o n  t h e  r o t a t i o n a l  r e s p o n s e  ( H e n r i k s s o n ,  1 9 5 5 ) .  The  
c o n n e c t i o n  o f  t h e  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  e y e  e l i c i t e d  b y  r o t a t i o n  
w i t h o u t  v i s u a l  s t i m u l a t i o n  w i t h  t h e  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  r o t a t i o n  
v a r i e s  w i t h  d i f f e r e n t  p o s i t i o n s  o f  t h e  h e a d  a n d  f r o m  a n i m a l  t o  
a n i m a l .  N o n e t h e l e s s ,  i n  a r e a l  a n i m a l  w i t h  a f i x e d  p o s i t i o n  o f  t h e  
h e a d  d u r i n g  r o t a t i o n  w i t h  a c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  t h e  a n g u l a r  

v e l o c i t y  of  t h e  e y e s  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  s t r u c -  
t u r e s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  i n  a s u f f i c i e n t l y  b r o a d  r a n g e  o f  
a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  i s  s t r i c t l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  r o t a t i o n  v e l o -  
c i t y  ( H e n r i k s s o n ,  1 9 5 5 ) .  

T h u s ,  w i t h  i n v e s t i g a t i o n  o f  e y e  r e s p o n s e s  o f  i n d i v i d u a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s ,  t h e  a b s o l u t e  v a l u e  o f  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  e y e s  
d u r i n g  a c c e l e r a t i o n  p r o b a b l y  i s  l e s s  s i g n i f i c a n t  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  
t h e  c h a n g e  o f  a n g u l a r  v e l o c i t i e s  o f  t h e  e y e  w i t h  v a r i o u s  a m o u n t s  
o f  s t i m u l a t i o n .  G u i d e d  b y  s u c h  c o n s i d e r a t i o n s ,  S u z u k i  a n d  Cohen /167 
( 1 9 6 6 )  i n v e s t i g a t e d  c o n t r a c t i o n s  o f  t h e  e y e  m u s c l e s  w h i c h  a r e  p r i -  
m a r i l y  r e s p o n s i b l e  f o r  t h o s e  o f  o t h e r  e y e  m o t i o n s  e l i c i t e d  b y  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  ( F i g .  5 3 ) .  
I n s o f a r  a s  t h e  g i v e n  m u s c l e s  p r o v i d e  for m o t i o n  o f  t h e  e y e s ,  t h e  
amount  o f  t h e i r  c o n t r a c t i o n  m u s t  p r e c i s e l y  r e f l e c t  t h e  a m p l i t u d e  o f  
d e v i a t i o n  a n d  t h e  s p e e d  of  c o n t r a c t i o n ,  i . e .  , t h e  a n g u l a r  v e l o c i t y  
o f  t h e  e y e .  T h e r e f o r e ,  S u z u k i  a n d  Cohen i n  t h e i r  i n v e s t i g a t i o n s  
were i n t e r e s t e d  n o t  i n  t h e  a b s o l u t e  v a l u e s  o f  c o n t r a c t i o n s  and  i t s  
s p e e d ,  b u t  i n  t h e  c h a n g e s  e l i c i t e d  by s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  w i t h  
v a r i o u s  f r e q u e n c i e s .  

The a u t h o r s  showed t h a t  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
a m p u l l a r  n e r v e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  n y s t a g m u s ,  t h e  s p e e d  o f  c o n t r a c t i o n  
of  t h e  e y e  m u s c l e s  i n c r e a s e s  l i n e a r l y  f o r  a c e r t a i n  p e r i o d  o f  t i m e ,  
a t t a i n s  a maximum a n d  t h e n  d e c r e a s e s ;  i . e . ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  
t h a t  i m p u l s e s  t r a v e l l i n g  a l o n g  t h e  a m p u l l a r  n e r v e s  a r e  i n t e g r a t e d  
b y  t h e  c e n t r a l  v e s t i b u l o - o c u l o m o t o r  s y s t e m ,  s o  t h a t  a s  a r e s u l t  o f  
t h i s  i n t e g r a t i o n  t h e r e  i s  m o t i o n  o f  t h e  e y e  w i t h  a d e f i n i t e  s p e e d  
p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  number o f  i m p u l s e s  a r r i v i n g  i n  t h e  b r a i n  s t e m .  
E x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  a n d  e m p i r i c a l  e q u a t i o n s  o b t a i n e d  by t h e  a u t h o r s  
f o r  t h e  s i z e  a n d  s p e e d  o f  m u s c u l a r  c o n t r a c t i o n s  t e s t i f y  t o  t h e  f a c t  
t h a t  t h e  s l o p e  o f  t h e  l i n e a r  p o r t i o n  o f  c u r v e s  o f  m u s c u l a r  c o n t r a c -  
t i o n  s p e e d s  d e p e n d s  u p o n  t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n .  T h u s ,  t h e  
tempo w i t h  w h i c h  c e n t r a l  e x c i t a t i o n  i n c r e a s e s  a p p e a r s  a s  a f u n c t i o n  
of t h e  f r e q u e n c y ,  < . e . ,  i n t e n s i t y  o f  s t i m u l a t i o n .  However t h e  tempo 
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o f  i n c r e a s e d  c e n t r a l  e x c i t a t i o n  d e p e n d e d  n o t  o n l y  o n  t h e  p r e c e d i n g  
s t i m u l a t i o n s ,  b u t  a l s o  o n  t h e  l e v e l  o f  a l e r t n e s s ,  e t c .  

Between t h e  v a l u e  o f  maximum c o n t r a c t i o n  s p e e d  a n d  t h e  f r e -  
q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  t h e r e  i s  a l s o ,  a s  t h e  a u t h o r s  i n d i c a t e d ,  a 
l i n e a r  c o n n e c t i o n .  D u r i n g  t o n i c  d e v i a t i o n s  t h i s  w a s  p a r t i c a l l y  d u e  
t o  t h e  i n a b i l i t y  o f  t h e  e y e  m u s c l e s  t o  c o n t i n u e  c o n t r a c t i o n  w i t h  
i n c r e a s i n g  s p e e d .  However , t h e  same c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  maximum 
c o n t r a c t i o n  s p e e d  a n d  t h e  f r e q u e n c y  w a s  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  e l e c t r i c -  
a l l y  i n d u c e d  n y s t a g m u s  ( C o h e n  e t  a l . ,  1 9 6 5 )  s o  t h a t  e v e n  t h e  l e v e l  
o f  c e n t r a l  e x c i t a t i o n  w a s  l i m i t e d  i n  t h e  u s u a l  way. Even  t h e  p r e -  
s e n c e  o f  t h e  l i n e a r  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  l o g a r i t h m  o f  t i m e  f r o m  
t h e  b e g i n n i n g  o f  s t i m u l a t i o n  t o  t h e  moment o f  a t t a i n i n g  maximum 
c o n t r a c t i o n  s p e e d  o f  t h e  m u s c l e  and  t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  f r e q u e n c y  
of  s t i m u l a t i o n  t e s t i f i e s  t o  t h e  l i m i t a t i o n  o f  i n t e g r a t i o n .  T h i s  
d e p e n d e n c y  i s  c l o s e  t o  a h y p e r b e r b o l a ,  : . e . ,  t h e  maximum c o n t r a c -  
t i o n  s p e e d  f o r  e a c h  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  i s  a t t a i n e d  b y  a r e l a -  
t i v e l y  c o n s t a n t  number of i m p u l s e s  ( a p p r o x i m a t e l y  1 0 , 0 0 0  i m p u l s e s  
i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  Cohen and S u z u k i ) .  

I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  c o n s i d e r  t h e  n a t u r e  o f  n e u r a l  a c t i v i t y  
w h i c h  i m m e d i a t e l y  p r o d u c e s  m u s c u l a r  c o n t r a c t i o n .  The a u t h o r s  d i d  
n o t  o b t a i n  d i r e c t  i n f o r m a t i o n  on t h e  t y p e  o f  n e r v e  o u t p u t  t o  t h e  
m u s c l e s  w h i c h  p r o d u c e s  e i t h e r  c o n s t a n t  i n c r e a s e  o f  s t r a i n  or l i n e -  / 1 6 8  
a r l y  g r o w i n g  s p e e d s  o f  c o n t r a c t i o n ,  b u t  t h e y  d i d  c o m p a r e  t h e  c u r v e s  
o f  c o n t r a c t i o n  o b t a i n e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e s  
a n d  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m o t o r  n e r v e s .  

S u c h  a n  a n a l y s i s  l e d  t h e  a u t h o r s  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  w i t h  
h i g h  f r e q u e n c i e s  o f  s t i m u l a t i o n ,  e a c h  s t i m u l u s  o f  t h e  o c u l a r  n e r v e s  
p r o d u c e s  a c o r r e s p o n d i n g  i m p u l s e  i n  t h e  a c t i v a t i n g  f i b e r s  o f  t h e  
o c u l a r  m u s c l e s .  T h i s  i n d i c a t e s  t h e  h i g h  s y n a p t i c  r e l i a b i l i t y  of 
t h e  m u l t i s y n a p t i c  v e s t i b u l o - o c u l a r  r e f l e c t o r  a r c ,  a n d  m o r e o v e r  a t t e s t s  
t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  o u t p u t  o f  t h e  o c u l o m o t o r  n e r v e ,  a t  l e a s t  a t  
t h e  h i g h e s t  f r e q u e n c i e s  o f  s t i m u l a t i o n ,  r e a c h e s  a c e r t a i n  maximum 
f r e q u e n c y  a n d  t h e n  r e m a i n s  c o n s t a n t  d u r i n g  t h e  a c t i o n  o f  t h e  s t i m u l u s .  

T h e  i n v e s t i g a t i o n s  of S u z u k i  a n d  Cohen ( 1 9 6 6 )  o n  e l e c t r i c a l l y  
e l i c i t e d  e y e  m o t i o n s  d e m o n s t r a t e d  t h e  c l o s e  c o n n e c t i o n s  b e t w e e n  
f r e q u e n c y  of  s t i m u l a t i o n  a n d  s p e e d  o f  c o n t r a c t i o n  o f  o c u l a r  m u s c l e s ,  
i . e . ,  b e t w e e n  t h e  f o r c e  o f  t h e  s t i m u l u s  a n d  t h e  o u t p u t  o f  t h e  c e n t r a l  
f o r m a t i o n s  r e s p o n s i b l e  f o r  t o n i c  d e v i a t i o n s  o f  t h e  e y e s  a n d  t h e  
s l o w  p h a s e  o f  n y s t a g m u s .  

I n v e s t i g a t i o n s  showed t h a t  t h e  a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  t h e  e y e  i s  
p r o b a b l y  a m o r e  i m p o r t a n t  p a r a m e t e r  d e m o n s t r a t i n g  t h e  i n t e g r a t e d n e s s  
o f  t h e  vestibule-ocular r e f l e c t o r  a r c .  

C e r t a i n l y  b e t w e e n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  a c t i v i t y ,  e l i c i t e d  b y  
a c t i o n  o f  a n  a d e q u a t e  s t i m u l u s  ( c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n )  a n d  
e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e  t h e r e  a r e  a l a r g e  number of d i f -  
f e r e n c e s .  T i i u s  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  c o n s t a n t  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  
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t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  o f  t h e  n e r v e  s l o H l y  grows t o  maximum v a l u e  
( c f .  C h a p t e r  11). With e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  i m p u l s e s  o f  t h e  
same f r e q u e n c y ,  e q u a l  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  g o  a l o n g  a l l  
f i b e r s  of t h e  n e r v e  s i n c e  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  e l i c i t s  a s p e c t r u m  
o f  f r e q u e n c i e s  i n  t h e  e x c i t e d  n e r v e  f i b e r s  a n d  n o t  a u n i q u e  f r e -  
q u e n c y  o f  a c t i v a t i o n  ( c f .  C h a p t e r  11). E l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  a d d s  
i m p u l s e s  t o  t h e  n e r v e s  o f  o n l y  o n e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a n d  d o e s  n o t  
d e c r e a s e  a c t i v i t y  i n  t h e  n e r v e  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c a n a l  l y i n g  i n  
a p a r a l l e l  p l a n e  w h i c h  would  b e  p r o d u c e d  d u r i n g  a c c e l e r a t e d  r o t a -  
t i o n .  The e f f e r e n t  v e s t i b u l a r  n e r v e  a c t i v i t y  a l s o  w o u l d  n o t  i n f l u -  
e n c e  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  w i t h  e l e c t r i c a l  
s t i m u l a t i o n .  

D e s p i t e  t h e  d i f f e r e n c e s  e x i s t i n g  b e t w e e n  a m p u l l a r  n e r v e  a c t i v i t y  
e l i c i t e d  by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  a n d  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  , n y s t a g -  
mus i n d u c e d  b y  a g r a d u a l  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  i n  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  
o f  c a t s  ( C o h e n ,  e t  a l . ,  1 9 6 5 )  a n d  o f  r a b b i t s  ( L e v a s h o v ,  1965) h a s  
a s u r p r i s i n g  r e s e m b l a n c e  t o  n y s t a g m u s  e l i c i t e d  b y  c o n s t a n t  c a l a r i c  
s t i m u l a t i o n  or r o t a t i o n  a t  a c o n s t a n t  a n g u l a r  v e l o c i t y .  A t t a c k s  o f  
n y s t a g m u s  h a v e  t y p i c a l l y  s l o w  a n d  f a s t  p h a s e s  , a n d  e v e n  p o s t - n y s t a g -  
mus i s  o b s e r v e d  ( C o h e n ,  S u z u k i ,  1 9 6 3 ;  Cohen e t  a l ,  1 9 6 5 ) .  The f r e -  /169 
q u e n c y  o f  e l e c t r i c a l l y  p r o d u c e d  n y s t a g m u s ,  a s  o f  n y s t a g m u s  e l i c i t e d  
b y  a c c e l e r a t i o n  ( T o r o k ,  1948), a t  f i r s t  i s  i n c r e a s e d ,  o b t a i n i n g  a 
c e r t a i n  m a x i m a l  v a l u e ,  a n d  t h e  a m p l i t u d e  a n d  t h e  s p e e d  o f  c o n t r a c -  
t i o n  o f  t h e  m u s c l e s  i n  t h e  s l o w  p h a s e  w h i c h  r e f l e c t  t h e  a m p l i t u d e  
and s p e e d  o f  t h e  s l o w  p h a s e  o f  n y s t a g m u s ,  a t  f i r s t  i n c r e a s e  l i n e a r l y ,  
t h e n  a s y m p t o t i c a l l y  a p p r o a c h e d  maximum v a l u e s  w i t h  c o n s t a n t  s t i m u -  
l a t i o n .  A s  i n  n a t u r a l  n y s t a g m u s  e l i c i t e d  by a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  
t h e  s p e e d  o f  t h e  s l o w  p h a s e  l i n e a r l y  i n c r e a s e s  i n  b r o a d e r  r a n g e s  
w i t h  an  i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  of s t i m u l a t i o n  t h a n  t h e  a m p l i t u d e  
o f  a t t a c k s  ( H e n r i k s s o n ,  1955). 

The g r e a t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  e l e c t r i c a l l y  e l i c i t e d  n a t u r a l  
n y s t a g m u s ,  e v i d e n t l y ,  l i e s  i n  t h e  t e m p o r a l  p a s s a g e  o f  t h e  e x c i t a t i o n .  
The maximum s p e e d  o f  c o n t r a c t i o n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  
n e r v e  w a s  u s u a l l y  a t t a i n e d  b y  t h e  m u s c l e  u n d e r  i n v e s t i g a t i o n  a f t e r  
3 -5  s e c o n d s  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  S u z u k i  a n d  Cohen (19661, w h i l e  
w i t h  s l o w  p r o l o n g e d  a c c e l e r a t i o n s  a f t e r  1 5 - 3 0  s e c o n d s ,  < . e . ,  5 t i m e s  
g r e a t e r  (Ek e t  a l . ,  1 9 6 0 ;  C o l l i n s ,  G u e d r y ,  1 9 6 2 ) .  McCabe, (1965) 
on t h e  b a s i s  o f  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  e x t e n s i v e  l i t e r a r y  d a t a  a n d  t h e  
r e s u l t s  o f  h i s  own e x p e r i m e n t s  o n  c a t s  w i t h  e l e c t r o l y t i c  i n j u r i e s  
o f  v a r i o u s  v e s t i b u l a r  m u c l e i  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  of t h e  
b r a i n  s t e m ,  a n d  a l s o  o f  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  a c t i o n  o f  c h e m i c a l  
p r e p a r a t i o n s  on t h e  f a s t  and  s l o w  c o m p o n e n t s  o f  n y s t a g m u s ,  came t o  
t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i s  n e c e s s a r y  f o r  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  a f a s t  c o m p o n e n t .  

A s  i s  w e l l - k n o w n ,  t h e r e  a r e  two  l a r g e  p a t h s  a l o n g  w h i c h  t h e  
i m p u l s e s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  p r o c e e d  t o  t h e  n u c l e i  o f  t h e  
o c u l a r  m u s c l e s :  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a n d  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  ( C a r p e n t e r ,  1 9 6 0 ) .  McCabe p r o p o s e s  t h a t  t h e  r e t i c u l a r  
p a t h  c o n d u c t s  a c e r t a i n  p o r t i o n  o f  t h e  i m p u l s e s  f o r  a r e a l i z a t i o n  
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of  t h e  s l o w  c o m p o n e n t s  o f  n y s t a g m u s  a n d  a l l  i m p u l s a t i o n  f o r  t h e  
r e a l i z a t i o n  of t h e  s w i f t  c o m p o n e n t ;  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  
c o n d u c t s  o n l y  i m p u l s e s  o f  t h e  s l o w  c o m p o n e n t .  The c o n c l u s i o n  of  
t h e  a u t h o r  i s  c o r r o b o r a t e d  b y  t h e  e x p e r i m e n t s  of  D u e n s i n g  a n d  
S c h a e f e r  ( 1 9 5 7 a ,  b ) ,  w h i c h  d e s c r i b e d  two t y p e s  o f  n e u r o n s  o f  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n :  n e u r o n s  f i r m l y  c o n n e c t e d  w i t h  n y s t a g m u s ,  w h i c h  
a r e  a c t i v a t e d  d u r i n g  t h e  s w i f t  p h a s e  and  a r e  i n h i b i t e d  d u r i n g  t h e  
s l o w  p h a s e  of  n y s t a g m u s ,  a n d  n e u r o n s  w i t h  t h e  o p p o s i t e  c h a r a c t e r -  
i s t i c s .  Moreover  , t h e r e  a r e  n e u r o n s  f r e e l y  c o n n e c t e d  w i t h  n y s t a g -  
mus.  Such n e u r o n s  r e a c t  b o t h  t o  a c o u s t i c  a n d  t o  a u d i t o r y  s t i m u l a -  
t i o n ,  a n d  t o  t h e  g e n e r a l  c o n d i t i o n  of  t h e  a n i m a l ,  w h e r e b y  t h e  n e u -  
r o n s  w h i c h  a r e  a c t i v a t e d  d u r i n g  t h e  t i m e  of a r o u s a l  d u r i n g  t h e  s w i f t  
p h a s e  o f  n y s t a g m u s  become s t i l l  more  a c t i v a t e d ,  a n d  t h o s e  w h i c h  a r e  
i n h i b i t e d  d u r i n g  t h e  t i m e  o f  a r o u s a l  become s t i l l  more  i n h i b i t e d .  
McCabe p r o p o s e s  t h a t  t h e  mechanism o f  n y s t a g m u s  d e p e n d s  on  t h e  
i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  t h e  
h i g h  t h r e s h o l d  n e u r o n s  of t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  A f f e r e n t  i m p u l s e s  

F i g .  5 5 .  The H y p o t h e s i s  o f  t h e  A p p e a r a n c e  o f  t h e  S w i f t  P h a s e  of 
Nys tagmus  (McCabe, 1 9 6 5 ) .  C - C u p u l a ;  MLB - M e d i a l  L o n g i t u d i n a l  
B u n d l e ;  R F  - R e t i c u l a r  F o r m a t i o n ;  A N  - A c t i v a t i n g  N e u r a n  o f  t h e  
R e t i c u l a r  F o r m a t i o n ;  I N  - I n h i b i t i n g  Neuron o f  t h e  R e t i c u l a r  Forma- 
t i o n ;  V N  - V e s t i b u l a r  N u c l e i ;  V I  - N u c l e u s  of  t h e  S i x t h  N e r v e ;  t h e  
D o t t e d  L i n e  D e s i g n a t e s  t h e  N e u r o n s  P r o v i d i n g  t h e  S w i f t  Components  
o f  N y s t a g m u s ;  t h e  S o l i d  L i n e s ,  t h e  Slow Components .  

g o i n g  t o  t h e  n u c l e i  o f  t h e  o c u l a r  m u s c l e s  t h r o u g h  t h e  m e d i a l  l o n g i -  
t u d i n a l  b u n d l e  l e a d  t o  s l o w  d e f l e c t i o n  o f  t h e  e y e s  f rom t h e  c e n t r a l  
p o s i t i o n .  H i g h  t h r e s h o l d  r e t i c u l a r  n e u r o n s ,  upon a t t a i n i n g  t h e  
t h r e s h o l d ,  a c t i v a t e  a n t a g o n i s t i c  m u s c l e s  t h r o u g h  c o n t r a l a t e r a l  o c u l o -  
m o t o r  n u c l e i  a n d  s i m u l t a n e o u s l y  i n c l u d e  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  of t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  w h i c h  i n t e r r u p t  t h e  f l o w  o f  i m p u l s e s  o f  t h e  s l o w  
c o m p o n e n t  ( F i g .  5 5 ) .  The f i r s t  n y s t a g m i c  c y c l e  i s  b o r n .  R e t i c u l a r  
n e u r o n  w h i c h  h a s  d i s c h a r g e d  r e t u r n s  t o  i t s  o r i g i n a l  c o n d i t i o n ;  t h e n  
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i t s  t h r e s h o l d  i s  r e a c h e d  a g a i n  and  t h e  f o l l o w i n g  c y c l e  b e g i n s ,  e t c .  
T h i s  c h a r a c t e r  o f  d y n a m i c  r h y t h m i c  i n h i b i t i o n  o f  t h e  s l o w  p h a s e  
and  t h e  i n i t i a t i o n  o f  t h e  s w i f t  p h a s e  w i t h  t h e  a i d  o f  n e u r o n s  o f  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  c o n t i n u e s  u p  t o  t h e  t i m e  when t h e  a f f e r e n t  
i n p u t  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  l o w e r s  t o  t h e  r e s t  l e v e l .  

The a u t h o r  e m p h a s i z e s  t h a t  h i s  own e x p e r i m e n t s  d o  n o t  g i v e  
d i r e c t  p r o o f  o f  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
i n i t i a t e  t h e  s w i f t  p h a s e ,  b u t  r a t h e r  t h e y  i n d i c a t e  t h e  i m p o r t a n c e  
o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i n  t h e  r e g u l a t i o n  of i m p u l s a t i o n  o f  t h e  
n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  The w o r t h  o f  t h e  h y p o t h e s i s  i s  
i n  t h e  f a c t  t h a t  it c o n n e c t s  many a v a i l a b l e  a n a t o m i c a l  and  p h y s i o -  /171 
l o g i c a l  d a t a  t o  t h i s  q u e s t i o n .  I n  p a r t i c u l a r ,  s e v e r a l  r e s u l t s  o f  
r e s e a r c h  i n  w h i c h  a t t e n t i o n  w a s  d i r e c t e d  t o  t h e  s t u d y  o f  t h e  r o l e  
of t h e  l a b y r i n t h  r e c e p t o r s  i n  t h e  o r i g i n  n o t  o n l y  o f  t h e  s l o w  b u t  
a l s o  of  t h e  s w i f t  c o m p o n e n t  o f  n y s t a g m u s  b e g a n  t o  be  e x p l a i n a b l e  
( K o i k e ,  1 9 5 9 ;  L e v a s h o v ,  1 9 6 4 ,  1 9 6 5 ,  1 9 6 7 ) .  

Mechanisms o f  Central Compensation o f  t h e  
Vestibular Function A f t e r  Unilateral Labyrinthectomy 

The s t u d y  of  c o m p e n s a t o r y  r e a c t i o n s  o f  a n  o r g a n i s m  p e r m i t s  u s  
t o  d i s c o v e r  s e v e r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e r v o u s  
s y s t e m  w h i c h  d o  n o t  a p p e a r  u n d e r  o r d i n a r y  c o n d i t i o n s .  I t  i s  known 
t h a t  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  p l a y s  a n  i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  c o o r d i -  
n a t i o n  o f  many v i t a l l y  i m p o r t a n t  f u n c t i o n s  o f  t h e  o r g a n i s m ,  t h e r e -  
f o r e  i n v e s t i g a t i o n s  i n t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r e f l e c t o r  m e c h a n i s m s  
o f  c o m p e n s a t i o n ,  i n  w h i c h  p r i m a r i l y  a g i v e n  l e v e l  o f  t h e  n e r v o u s  
s y s t e m  t a k e s  p a r t ,  p r e s e n t  s i g n i f i c a n t  i n t e r e s t .  

A g r o u p  of v e s t i b u l a r  n u c l e i  l o c a t e d  i n  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  
s e r v e s  a s  t h e  p l a c e  f o r  c o m p l e t i o n  o f  a number o f  l a b y r i n t h  r e -  
f l e x e s ,  o n e  o f  w h i c h  i s  t h e  n y s t a g m i c  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  a r i s i n g  
i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  of t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  o f  t h e  l a b y -  
r i n t h .  E v a l u a t i n g  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  a n d  a l s o  p o s t - r o t a t o r y  
n y s t a g m u s  i n  r a b b i t s  w i t h  r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s  i n  v a r i o u s  p e r i o d s  
a f t e r  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  j u d g e  t h e  d y n a -  
m i c s  o f  c o m p e n s a t o r y  p r o c e s s e s  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  d e v e l o p e d  a f t e r  
t h e  o p e r a t i o n  ( G r i g o r ' e v ,  G a l i c i y ,  S h i p o v ,  1 9 6 8 ) .  

E x p e r i m e n t s  were c o n d u c t e d  on  5 9  m a l e  r a b b i t s  o f  t h e  C h i n c h i l l a  
b r e e d  w e i g h i n g  up 3 . 2  k g .  The e x p e r i m e n t a l  g r o u p  o f  a n i m a l s  i n c l u d -  
e d  30 r a b b i t s  who u n d e r w e n t  c o m p l e t e  d e s t r u c t i o n  of  t h e  l e f t  l a b y -  
r i n t h ;  t h e  c o n t r o l  g r o u p  i n c l u d e d  20 i n t a c t  r a b b i t s .  The o p e r a t i o n  
w a s  p e r f o r m e d  u n d e r  s t e r i l e  c o n d i t i o n s  u s i n g  l o c a l  a n e s t h e s i a .  
S e c t i o n  was c o n d u c t e d  t h r o u g h  t h e  l e f t  e x t e r n a l  a c o u s t i c  m e a t u s .  
The membranous  l a b y r i n t h  was b r o u g h t  u n d e r  v i s u a l  c o n t r o l  t h r o u g h  
t h e  o v a l  window. 

F o r  c o n f i r m a t i o n  o f  t h e  a u t h e n t i c i t y  o f  t h e  o p e r a t i o n ,  h i s t o -  
l o g i c a l  c o n t r o l  w a s  o b s e r v e d ,  s h o w i n g  c o m p l e t e  d e s t r u c t i o n  o f  a l l  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  
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I n  two  d a y s ,  when t h e  s p e c i f i c  s y m p t o n s  o f  t h e  r a b b i t s  e l i c i t e d  
by t h e  o p e r a t i o n a l  i n t e r f e r e n c e  l e v e l e d  o f f ,  t h e y  w e r e  i n v e s t i g a t e d  
on a V U - 2  r o t a t i n g  a p p a r a t u s  ( G r i g o r ' e v ,  Bokov,  1961). I n  o r d e r  t o  
d o  t h i s  t h e y  f i x e d  t h e  r a b b ' i t  on a r e m o v a b l e  s t a n d ,  l o c a t e d  i n  a /172 
room i m p e n e t r a b l e  t o  l i g h t  a n d  s o u n d .  The v e r t i c a l  a x i s  o f  r o t a -  
t i o n  p a s s e d  t h r o u g h  t h e  c e n t e r  l i n e  u n i t i n g  b o t h  l a b y r i n t h s .  The 
a n i m a l s  w e r e  r o t a t e d  i n  a h o r i z o n t a l  p l a n e ,  a l t e r n a t e l y  t o  b o t h  s i d e s ,  
b e g i n n i n g  c o u n t e r c l o c k w i s e  f r o m  a n  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  o f  5 O / s e c  
up t o  a g i v e n  v a l u e  o f  a n g u l a r  v e l o c i t y .  A f t e r  e q u a l  r o t a t i o n  f o r  
1 m i n u t e ,  t h e  s t a n d  w a s  b r o u g h t  t o  a s u d d e n  s t o p  ( s t o p  s t i m u l u s )  
f o r  0 . 1 5  s e c .  The p o s t - n y s t a g m u s  a r i s i n g  f r o m  t h i s  w a s  r e g i s t e r e d  
on t h e  e l e c t r o e n c e p h a l o g r a p h  made by  " K a i s e r ' s  L a b o r a t o r i u m "  w i t h  
a t i m e  c o n s t a n t  o f  0 . 6 .  The r o o t - o r i e n t a t i o n a l  p o t e n t i a l  w a s  r e -  
moved w i t h  t h e  a i d  o f  n e e d l e  e l e c t r o d e s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  s k i n  o f  
t h e  f o r w a r d  and  r e a r  c o r n e r s  o f  t h e  e y e .  

F o r  t h e  amount  o f  s t o p  s t i m u l u s  t h e y  a p p l i e d  t h e  v a l u e  o f  
a n g u l a r  v e l o c i t y  o f  e q u a l  r o t a t i o n  ( v a n  Egmond e t  a l ,  1 9 4 9 ) .  The 
t h r e s h o l d  o f  n y s t a g m u s  w a s  d e f i n e d  by t h e  s u b s e q u e n t  s t i m u l i  b e g i n -  
n i n g  a t  5 O / s e c .  Then  t h e y  s t u d i e d  t h e  r e a c t i o n s  o f  t h e  a n i m a l s  
t o  a number o f  s t i m u l i  i n c r e a s i n g  i n  v a l u e :  3 0 ,  6 0 ,  1 2 0 ,  1 8 0  O / s e c .  
The t i m e  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t i m u l i  w a s  1 . 5  - 2 . 0  m i n .  P a r a m e t e r s  o f  
r o t a t i o n  w e r e  a s s i g n e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a n  e l e c t r o n - d i r e c t i o n  p a n e l .  

The a n i m a l s  w e r e  t e s t e d  on  t h e  t h i r d ,  f i f t h ,  e i g h t h  a n d  t e n t h  
d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n ,  a n d  t h e n  e a c h  week u p  t o  t h e  a p p e a r a n c e  
o f  s t a b i l i z a t i o n  i n  r e f l e c t o r  r e s p o n s e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  
w i t h  r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s .  M o r e o v e r ,  f r o m  t h e  t i m e  o f  t h e  o p e r -  
a t i o n  t h e  r e c o r d i n g  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  w a s  p e r f o r m e d  d a i l y .  

I n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  r a b b i t s  i n  t h e  c o n t r o l  g r o u p  w a s  c o n -  
d u c t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  same s y s t e m .  

N y s t a g m i c  r e a c t i o n s  w e r e  e v a l u a t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  t h r e s h o l d  
s e n s i t i v i t y ,  d u r a t i o n ,  a n d  q u a n t i t y  o f  a t t a c k s .  The o b t a i n e d  m a t e r -  
i a l  w a s  i n t e r p r e t e d  s t a t i s t i c a l l y  by t h e  s t u d e n t  m e t h o d .  

I m m e d i a t e l y  a f t e r  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l e f t  l a b y r i n t h  i n  t h e  
r a b b i t ,  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  a p p e a r e d  d i r e c t e d  t o  t h e  i n t a c t  s i d e ,  
w h i c h  w a s  e a s i l y  d i s c e r n e d  w i t h  t h e  n a k e d  e y e .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  
r e g i s t e r e d  n y s t a g m o g r a m  w a s  p r e s e n t e d  as  a s a w t o o t h  c u r v e  w i t h  
s h a r p l y  p r o n o u n c e d  f a s t  a n d  s l o w  p h a s e s .  

I n  t i m e  t h e  f r e q u e n c y  a n d  a m p l i t u d e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  
d e c r e a s e d ,  a n d  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  f i r s t  week a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  
s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  w a s  n o t  v i s u a l l y  d i s c o v e r e d  i n  t h e  m a j o r i t y  
o f  c a s e s ,  a l t h o u g h  o n  t h e  n y s t a g m o g r a m  i n f r e q u e n t  a t t a c k s  w e r e  n o t e d  
w i t h  t h e  f a s t  p h a s e  a l m o s t  a b s e n t .  D u r i n g  t h e  e i g h t h  t o  t e n t h  d a y ,  
t h e  c u r v e  o f  t h e  r e c o r d i n g  o f  t h e  r a b b i t ' s  e y e  m o t i o n  p r e s e n t e d  a 
s t r a i g h t  l i n e  w h i c h  i n d i c a t e d  t h e  a b s e n c e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  
u n d e r  our c o n d i t i o n s  ( F i g .  5 6 ) .  



On t h e  f i r s t  d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  w i t h  r o t a t i o n  t o w a r d  t h e  
s i d e  o f  t h e  i n t a c t  l a b y r i n t h ,  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  d i d  n o t  a r i s e ,  
b u t  t h e  f r e q u e n c y  o f  a m p l i t u d e  of  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  d e c r e a s e d .  
With l a r g e  s t o p  s t i m u l i  ( 1 2 0  a n d  1 8 0  O / s e c >  e v e n  t e m p o r a r y  d i s a p p e a r -  
a n c e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  w a s  o b s e r v e d  ( F i g .  5 7 b ) .  R o t a t i o n  
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F i g .  5 6 .  C h a r a c t e r  o f  S p o n t a n e o u s  Nys tagmus  i n  V a r i o u s  P e r i o d s  
A f t e r  U n i l a t e r a l  L a b y r i n t h e c t o m y .  ( a )  B e f o r e  t h e  O p e r a t i o n ;  ( b , c , d ,  
e , f , g , h , i )  E v e r y  Two Hours  o f  Day #l, 2 ,  3 ,  4 ,  5 ,  6 ,  7 ,  a n d  8 A f t e r  
t h e  O p e r a t i o n .  C a l i b r a t i o n :  2 0 0  p V  S c a l e  o f  Time:  1 s e c .  ( G r i g o r ' e v  
G a l i c h i y ,  S h i p o v ,  1 9 6 8 ) .  

t o w a r d s  t h e  s i d e  o f  t h e  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h  e l i c i t e d  p o s t - n y s t a g m u s ,  
c o r r e s p o n d i n g  i n  d i r e c t i o n  w i t h  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s .  I n  a d d i t i o n  
f r e q u e n c y  n o t i c e a b l y  i n c r e a s e d  w h i c h  a p p e a r e d  t o  b e  t h e  c r i t e r i o n  
f o r  a d e f i n i t i o n  o f  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  ( F i g .  5 7 b ) .  

The d u r a t i o n  o f  r e a c t i o n  w a s  m e a s u r e d  by t h e  t i m e  i n t e r v a l  
d u r i n g  w h i c h  t h e  f r e q u e n c y  o f  n y s t a g m u s  i n  r e s p o n s e  t o  s t o p  s t i m u l u s  
r e t u r n e d  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s .  F o r  t h i s  i n t e r -  
v a l  o f  t i m e  t h e  number  o f  a t t a c k s  w a s  c a l c u l a t e d .  D e f i n i t i o n  o f  
t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  b e g a n  1 week a f t e r  d e s -  
t r u c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  when t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g -  
mus w a s  s u b s t a n t i a l l y  l o w e r  t h a n  t h e  f r e q u e n c y  o f  p o s t - r o t a t o r y  
n y s t a g m u s .  For t h e  d e f i n i t i o n  o f  t h e  t h r e s h o l d  o f  p o s t - n y s t a g m u s ,  
t h e  s t o p  s t i m u l u s  w a s  made i m m e d i a t e l y  a f t e r  r e g i s t r a t i o n  o f  t h e  
n e x t  s u r g e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s .  The s u p p l e m e n t a r y  a t t a c k  f o l -  
l o w i n g  i t  d i r e c t l y  w a s  c o n s i d e r e d  t o  b e  a p o s t - r o t a t o r y  r e a c t i o n ,  
and  t h e  v a l u e  o f  s t o p  s t i m u l u s  t o  b e  t h r e s h o l d .  M o r e o v e r  t h e  c o n -  
f i g u r a t i o n  o f  t h e  n y s t a g m i c  a t t a c k  e l i c i t e d  by  t h e  s t o p  s t i m u l u s  
o f t e n  d i f f e r e d  f r o m  t h a t  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s .  

I n v e s t i g a t i o n  on t h e  3 r d  d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  showed t h a t  
w i t h  r o t a t i o n  t o  t h e  l e f t ,  t h e  t h r e s h o l d  v a l u e  o f  s t i m u l u s  w a s  e q u a l  
t o  9 . 2  5 0 . 9  O / s e c ,  a n d  w i t h  r o t a t i o n  t o  t h e  r i g h t ,  35 * 7 . 3  O / s e c .  
The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e s e  r e a c t i o n s  w a s  s t a t i s t i c a l l y  r e l i a b l e  
( p  < 0 . 0 5 ) .  The number  o f  a t t a c k s  o f  p o s t - r o t a t o r y  t o  t h e  l e f t  a n d  
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r i g h t ,  r e s p e c t i v e l y ,  w a s  1 0 . 0  ? 4 . 0  a n d  3 . 1  k 1 . 5  ( p  < 0 . 0 5 ) .  

F i g .  5 7 .  P o s t - R o t a t o r y  Nys tagmus  i n  U n i l a t e r a l l y  D e l a b y r i n t h i z e d  
R a b b i t s  i n  V a r i o u s  P e r i o d s  A f t e r  t h e  O p e r a t i o n .  ( a )  B e f o r e  t h e  
O p e r a t i o n ;  ( b , c , d , e )  E v e r y  Two H o u r s  on Day # 3 , 5 , 8  A f t e r  t h e  O p e r -  
a t i o n ;  ( a , b , c , d , e )  L e f t  R o t a t i o n ;  ( a ‘ ,  b ‘ ,  c r y  d ’ ,  e ’ )  R i g h t  R o t a -  
t i o n .  C a l i b r a t i o n :  300 p V .  S c a l e  o f  T i m e  1 s e c  ( G r i g o r i u s ,  G a l e c h i ,  
S h e p o v ,  1 9 6 8 )  

/17 5 

B e f o r e  o p e r a t i  

I L I I  

3 5 7 
o n  Days a f t e r  o p e r a t i o n  , 

F i g .  5 8 .  D i f f e r e n c e  Between N y s t a g m i c  R e a c t i o n s  o f  U n i l a t e r a l l y  
D e l a b y r i n t h i z e d  R a b b i t s  w i t h  R o t a t i o n  t o  B o t h  S i d e s  i n  D i f f e r e n t  
P e r i o d s  A f t e r  t h e  O p e r a t i o n .  A l o n g  t h e  O r d i n a t e  A x i s  (1, l)  - D i f -  
f e r e n c e  o f  T h r e s h o l d  V a l u e s  o f  A c c e l e r a t i o n  w i t h  R o t a t i o n  C l o c k w i s e  
a n d  C o u n t e r - C l o c k w i s e ,  R e f e r r e d  t o  t h e  v a l u e  o f  t h e  T h r e s h o l d  B e f o r e  
t h e  O p e r a t i o n ;  ( I I , 2 )  - D i f f e r e n c e  Between t h e  Number o f  A t t a c k s  of 
P o s t - N y s t a g m u s  R e a c t i o n  w i t h  R o t a t i o n  t o  B o t h  S i d e s  ( S t o p  S t i m u l u s  
6 0  "/set> ( G r i g o r ’ e v ,  G a l i c h i y ,  S h i p o v ,  1 9 6 8 ) .  
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On t h e  5 t h  a n d  8 t h  d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n ,  t h e  d i f f e r e n c e s  
b e t w e e n  n y s t a g m u s  r e a c t i o n s  o f  l e f t  a n d  r i g h t  r o t a t i o n  i n  t h r e s h o l d  
s e n s i t i v i t y  v a l u e s  a n d  t h e  number o f  a t t a c k s  p e r  s t o p  s t i m u l u s  a t  
60 "/set ( F i g .  5 8 )  were s t a t i s t i c a l l y  r e l i a b l e  ( p  < 0 . 0 5 ) ;  s t i m u l u s  
a t  1 2 0  O / s e c  w e r e  r e l i a b l e  o n l y  on t h e  8 t h  d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n .  

I n  f u r t h e r  p o s t - r o t a t o r y  r e a c t i o n ,  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  number 
o f  n y s t a g m u s  a t t a c k s ,  r e l i a b l e  d i f f e r e n c e s  w e r e  shown w i t h  s t o p  
s t i m u l u s  o f  6 0  "/set d u r i n g  t h e  f o u r t h  week o f  t h e  i n v e s t i g a t i o n ;  
w i t h  s t o p  s t i m u l u s  o f  1 2 0  " / s e e  for t h e  4 t h ,  6 t h ,  1 5 t h  a n d  2 0 t h  
week ;  a n d  w i t h  s t o p - s t i m u l u s  o f  1 8 0  "/set f o r  t h e  6 t h ,  1 3 t h  a n d  
1 7 t h  w e e k s .  

D i f f e r e n c e s  i n  d u r a t i o n  o f  t h e  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  w i t h  
r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s  f o r  s t o p - s t i m u l u s  o f  60 "/set w e r e  u n r e l i -  
a b l e  d u r i n g  t h e  e n t i r e  p e r i o d  o f  i n v e s t i g a t i o n s  b e g i n n i n g  w i t h  t h e  
t h i r d  w e e k  ( p  < 0.05), f o r  s t o p  s t i m u l u s  1 2 0  O / s e c  r e l i a b l e  f o r  t h e  
6 t h  a n d  8 t h  w e e k ,  for s t o p  s t i m u l u s  1 8 0  O / s e c  r e . l i a b l e  for t h e  1 3 t h  
week ( p  < 0.05). 

F o u r ,  f i v e  a n d  s i x  m o n t h s  a f t e r  t h e  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y  
o p e r a t i o n ,  s t a b l e  e q u i l i b r i u m  w a s  f o r m e d  i n  t h e  r a b b i t s  i n  r e a c t i o n s  
o f  p o s t - n y s t a g m u s  w i t h  r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s ,  b o t h  i n  t h r e s h o l d  
s e n s i t i v i t y  a n d  i n  d u r a t i o n  a n d  number o f  a t t a c k s .  M o r e o v e r ,  p o s t -  

s e c  

OIs e c 
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/ 1 7 6  

F i g .  5 9 .  C o m p a r a t i v e  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  P o s t - N y s t a g m i c  R e a c t i o n s  
i n  I n t a c t  a n d  U n i l a t e r a l l y  D e l a b y r i n t h i z e d  R a b b i t s  A f t e r  C o m p e n s a t i o n .  
( a )  T h r e s h o l d  R e a c t i o n s  ( t h e  B l a c k  C o l u m n - t h e  R a b b i t s  Which U n d e r -  
w e n t  O p e r a t i o n ) ;  ( b )  D u r a t i o n  ( S c a l e  I ,  t h e  D o t t e d  C u r v e s )  a n d  Num- 
b e r  o f  S t r o k e s  ( S c a l e  11, S o l i d  C u r v e s )  B e f o r e  (1) a n d  4 ,  5 ,  6 Months  
A f t e r  t h e  O p e r a t i o n  ( 2 )  ( G r i g o r ' e v ,  G o l i c h i y ,  S h i p o v ,  1 9 6 8 ) .  

r o t a t o r y  r e a c t i o n s  o f  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  r a b b i t s  d e c r e a s e d  
i n  c o m p a r i s o n  w i t h  r e a c t i o n s  o f  i n t a c t  r a b b i t s  b y  2-3 t i m e s ,  ( F i g .  
59 , a a n d  b )  . 
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I n  a n i m a l s  of  t h e  c o n t r o l  g r o u p ,  t h r o u g h o u t  t h e  i n v e s t i g a t i o n  
no c h a n g e s  were  o b s e r v e d  i n  t h e  e q u a l i t y  o f  p o s t - r o t a t o r y  r e a c t i o n s  
o f  b o t h  s i d e s .  

A s  w a s  shown i n  C h a p t e r  11, i n  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  r e s t  
t h e r e  e x i s t s  a n  a c t i v i t y  i n c r e a s i n g  w i t h  a m p u l l o p e t a . 1  a n d  d e c r e a s i n g  
w i t h  a m p u l l o f u g a l  c u r r e n t s  o f  t h e  endolymph i n  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l .  I n  a d d i t i o n  t h e  d e p e n d e n c y  o f  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e -  
q u e n c y  i n  t h e  n e r v e  t r u n k  o n  t h e  v a l u e  o f  s t o p  s t i m u l u s  i s  c h a r a c -  
t e r i z e d  t h e  same as i n  a s i n g l e  f i b e r  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  b y  
a n  S - s h a p e d  c u r v e  ( c f .  F i b .  2 4 ,  C h a p t e r  11). S i n c e  b e t w e e n  t h e  
f u n c t i o n i n g  o f  Type I n e u r o n s  of t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  i n  s i n g l e  
n e r v e  f i b e r s  t h e r e  i s  a p r i n c i p a l  r e s e m b l a n c e  ( c f .  C h a p t e r  1 1 1 1 ,  w e  
c o n s i d e r e d  i t  p o s s i b l e  t o  p r e s e n t  t h e  c o m b i n e d  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u -  
r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  b y  means of S - s h a p e d  c u r v e s  ( F i g .  6 0 ) .  

I n  t h e  r e s t  c o n d i t i o n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  b o t h  s i d e s  h a s  
e q u a l  a c t i v i t y  ( E w a l d ,  1 8 9 2 ;  B e c h t e r e v ,  1 9 0 9 ;  E c k e l ,  1 9 5 4 ) .  With 
d e s t r u c t i n  o f  t h e  b a l a n c e  b e t w e e n  t h e s e ,  two n y s t a g m a t i c  e y e  move- 
m e n t s  a r i s e ,  t h e  d u r a t i o n  o f  w h i c h  i s  d e f i n e d  by t h e  t i m e  o f  t h e  
e x i s t e n c e  o f  d i f f e r e n c e  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  n u c l e i  ( L o w e n s t e i n ,  

d e f i n e d  by t h e  t i m e  o f  t h e  r e t u r n  o f  t h e  c u p u l a  t o  a s t a t e  o f  r e s t ,  
a n d  t h e  d e p e n d e n c y  o f  t h e  d u r a t i o n  o f  n y s t a g m u s  u p o n  t h e  amount  o f  
s t o p  s t i m u l u s  m u s t  b e  r e p r e s e n t e d  b y  a l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n  ( C h a p t e r  
11, F o r m u l a  ( 9 ) ) .  

/ 1 7 7  1 9 3 7 ) .  The d u r a t i o n  o f  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s ,  t h u s ,  w i l l  b e  -~ 

A f t e r  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  o n e  l a b y r i n t h ,  t h e  amount  o f  a c t i v e  
n e u r o n s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n u c l e u s  i s  s u b s t a n t i a l l y  l o w e r e d  i n  t h e  
t i m e  when t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e u s  r e m a i n s  a l m o s t  
c o n s t a n t  ( G e r n a n d t ,  T h u l i n ,  1 9 5 2 ;  S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ;  P r e c h t  
e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  T h i s  d e s t r u c t i o n  o f  b a l a n c e  b e t w e e n  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  l e a d s  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a number  o f  symptoms ( d e v i a t i o n  
o f  t h e  e y e s ,  i n c l i n a t i o n  a n d  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  r e l a t i o n  t o  
t h e  t r u n k ,  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  t o n e  o f  e x t r e m i t i e s ,  e t c . , ) ,  i n c l u d -  
i n g  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  ( M a g n u s ,  1 9 6 2 ) .  

I m m e d i a t e l y  a f t e r  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y ,  s p o n t a n e o u s  
n y s t a g m u s  a r i s e s  w h i c h  i s  d i r e c t e d  t o w a r d s  t h e  h e a l t h y  ( r i g h t )  
l a b y r i n t h .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  d i f f e r e n c e  o f  a c t i v i t i e s  o f  t h e  n u c l e i  
w h i c h  a r i s e s  i s  e q u a l  t o  4 a r b i t r a r y  u n i t s  ( F i g .  6 0 ) .  I n s o f a r  as i t  
i s  a s s u m e d  t h a t  d u r i n g  t h i s  t i m e  a c t i v i t y  i n  t h e  l e f t  n u c l e u s  i s  
a b s e n t ,  t h e  summary c h a r a c t e r i s t i c  c u r v e  o f  t h e  n u c l e i  i s  d e f i n e d  
by C u r v e  I ( F i g .  6 0 ) .  Then  a s t o p  s t i m u l u s  o f  s u f f i c i e n t  s i z e  ( - 5  
a r b i t r a r y  u n i t s )  w i t h  r o t a t i o n  t o w a r d  t h e  s i d e  o f  t h e  i n t a c t  r i g h t  
l a b y r i n t h  c a n  o n l y  r e m o v e  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  r i g h t  n u c l e u s .  I n  
t h i s  ca se  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  m u s t  d i s a p p e a r .  A c t u a l l y  t h i s  f a c t  
i s  d i s c o v e r e d  w i t h  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  r a b b i t s  o n  t h e  f i r s t  d a y  
a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  ( F i g .  5 7 b ) ,  a n d  t h i s  w a s  a l s o  o b s e r v e d  w i t h  
r o t a t i o n  o f  p i g e o n s  ( S c h i e b e e k ,  1 9 5 3 ) ,  o f  c a t s  ( P r e c h t  e t  a l ,  1 9 6 6 )  
a n d  i n  p i g e o n s  w i t h  c a l a r i z a t i o n  o f  a n  i n t a c t  e a r  b y  c o l d  w a t e r  
( F l u u r ,  1 9 6 0  >. However ,  e l i c i t i n g  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  i n  a 
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d i r e c t i o n  o p p o s i t e  t h a t  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  has  n o t  s u c c e s s -  
f u l l y  b e e n  d o n e  a t  t h i s  t i m e .  A f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o t a t i o n ,  t o w a r d  

t h e  s i d e  o f  t h e  damaged l a b y r i n t h  t h e  
$, 

u+---- - - d i f f e r e n c e  o f  a c t i v i t i e s  of t h e  n u c l e i  
-4 -4 
0 s  

F i g .  6 0 .  C h a r a c t e r i s t i c  C u r v e s  o f  t h e  
V e s t i b u l a r  N u c l e i .  I - R i g h t  N u c l e u s ;  
I1 - L e f t  N u c l e u s ;  I11 - Summary C h a r -  
a c t e r i s t i c  C u r v e ,  t h e  U p p e r  B r a n c h  o f  
Which I n d i c a t e s  t h e  P r e d o m i n a n c e  o f  
A c t i v i t y  i n  t h e  R i g h t  N u c l e u s ,  t h e  
Lower a n d  t h e  L e f t ;  ( a )  A c t i v i t y  o f  
t h e  L e f t  N u c l e u s  i n  t h e  I n t e r m e d i a t e  
S t a g e  a n d  ( b )  on t h e  C o m p l e t i o n  o f  

S t o p  S t i m u l u s  C o r r e s p o n d s  t o  R o t a t i o n  
t o  t h e  L e f t )  ( G r i g o r ' e v ,  G a l i c h i y ,  
S h i p o v ,  1 9 6 8 ) .  

i n c r e a s e s  ( r i g h t  b r a n c h  o f  C u r v e  I ,  /17  8 

I 

s t o p  I C o m p e n s a t i o n  ( t h e  N e g a t i - v e  V a l u e  o f  

F i g .  6 0 )  w h i c h  l e a d s  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  
n y s t a g m u s  ( F i g .  5 7 b ) .  A n a l o g o u s  o b s e r v a t i o n s  were  made b y  P r e c h t  
a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  on c a t s .  

Toward t h e  e n d  o f  t h e  f i r s t  week t h e  i n t e n s i t y  o f  s p o n t a n e o u s  
n y s t a g m u s  d e c r e a s e s  s o  much t h a t  i t  c a n  no l o n g e r  b e  o b s e r v e d  v i s u -  
a l l y  and  c a n  o n l y  b e  r e g i s t e r e d  o n  a n y s t a g m o g r a m  i n  t h e  f o r m  o f  
i n f r e q u e n t  a t t a c k s .  T h i s  i s  d u e  t o  t h e  r e s t o r a t i o n  o f  a c t i v i t y  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  o f  t h e  d e s t r o y e d  l e f t  l a b y r i n t h  ( S p i e g e l ,  
D e m e t r i a d e s ,  1 9 2 5 )  , t h e  r e a c t i v a t i o n  o f  w h i c h  i s  a c c o m p l i s h e d  as  a 
r e s u l t  o f  t h e  a c t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  i n t a c t  s i d e  upon i t ,  o f  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  b o t h  n u c l e i  a n d  a l s o  
o f  o t h e r  s y s t e m s  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m s  ( F l u u r ,  1 9 6 0 ,  P r e c h t  e t  a l . ,  
1 9 6 6  ) . 

E v i d e n t l y  u p  t o  t h i s  t i m e ,  i n  t h e  n u c l e u s  o n  t h e  s i d e  o f  t h e  
d e s t r o y e d  l a b y r i n t h ,  t h e r e  i s  c o m p o s i t e  a c t i v i t y  w h i c h ,  t o  a d e f i -  
n i t e  d e g r e e ,  m u s t  l e v e l  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  r i g h t  n u c l e u s  (we s u p -  
p o s e d  t h a t  i t  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  L e v e l  2 i n  F i g .  60). Then if t h e  
v a l u e  of t h i s  a c t i v i t y  i s  e q u a l  t o  or g r e a t e r  t h a n  a c e r t a i n  v a l u e  
( 6 )  o f  t h e  d i f f e r e n c e  o f  a c t i v i t i e s  of b o t h  n u c l e i ,  n e c e s s a r y  for 
t h e  a p p e a r a n c e  o f  n y s t a g m u s ,  t h e n  a s t o p  s t i m u l u s  t o  t h e  r i g h t  o f  
s u f f i c i e n t  s i z e  ( - 2  a r b i t r a r y  u n i t s ,  F i g .  6 0 )  c a n  e l i c i t  n y s t a g m u s  
t o  t h e  s i d e  of t h e  a b s e n t  l a b y r i n t h .  I n d e e d ,  on t h e  3 r d ,  5 t h ,  and  
8 t h  d a y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  e l i c i t  p o s t - n y s t a g m u s  
i n  t h e  s i d e  o f  t h e  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h  ( F i g .  57 c , d ) .  However i t  
s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r s  i n  s i z e  f r o m  n y s t a g m u s  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c -  
t i o n ,  w h i c h  t e s t i f i e s  t o  t h e  a b s e n c e  o f  c o m p l e t e  b a l a n c e  b e t w e e n  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  b o t h  s i d e s .  T h i s  i s  a l s o  c o n f i r m e d  b y  t h e  
f a c t  t h a t  on t h e  8 t h  a n d  1 0 t h  d a y s  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n ,  w i t h  a n  
i n s i g n i f i c a n t  f u n c t i o n a l  l o a d  ( s t o p  s t i m u l u s  o f  s m a l l  s i z e ) ,  and  
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s o m e t i m e s  s i m p l y  w i t h  t h e  e x c l u s i o n  o f  l i g h t ,  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  
a p p e a r s  w h i c h  may b e  o b s e r v e d  u n d e r  t h e  u s u a l  c o n d i t i o n s  ( F i g .  6 1 ) .  

Two w e e k s  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n ,  s i m i l a r  phenomena were  n o t e d  i n  
p a t i e n t s  when t h e y  c l o s e d  t h e i r  e y e s  ( F l u u r ,  1 9 6 0 ) .  

I n  t i m e  t h e  l e v e l  of a c t i v i t y  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n u c l e u s  
i n c r e a s e s  a l l  t h e  m o r e  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  l e v e l  o f  a c t i v i t y  o f  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e u s  ( L e v e l  b ,  F i g .  6 0 ) ;  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  
b o t h  n u c l e i  e q u i l i b r i u m  b e g i n s .  Thus  t h r e s h o l d  r e a c t i o n s  o f  n y s t a g -  
mus p r o v e  t o  b e  b a l a n c e d  d u r i n g  many weeks  o f  t h e  i n v e s t i g a t i o n  
b e g i n n i n g  w i t h  t h e  1 0 t h  p o s t - o p e r a t i v e  d a y  a s  w e l l  a s  p o s t - r o t a t o r y  
n y s t a g m u s  c h a r a c t e r i z e d  b y  d u r a t i o n  a n d  q u a n t i t y  o f  a t t a c k s  i n  
r e s p o n s e  t o  s t o p  s t i m u l u s  o f  6 0  O / s e c .  However ,  a p p l i c a t i o n  o f  a 
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F i g .  6 1 .  T e m p o r a r y  D e c o m p e n s a t i o n  i n  a U n i l a t e r a l l y  D e l a b y r i n t h i z e d  
R a b b i t  ( G a l i c h i y ,  1 9 6 8 ) .  (1) Nystagmogram o f  a R a b b i t  on 3 r d  Day 
A f t e r  O p e r a t i o n  w i t h  L i g h t  I n c l u d e d ;  ( 2 )  I m m e d i a t e l y  A f t e r  E x c l u s i o n  
o f  L i g h t ;  ( 3 )  On t h e  5 6 t h  S e c o n d  A f t e r  E x c l u s i o n ;  ( 4 )  I m m e d i a t e l y  
A f t e r  I n c l u s i o n  o f  L i g h t  ( A r r o w  U p w a r d s ) ;  ( 5 )  On t h e  2 9 t h  S e c o n d  
A f t e r  I n c l u s i o n ;  ( 6 )  t h e  6 8 t h  S e c o n d  a f t e r  I n c l u s i o n .  C a l i b r a t i o n  
2 0 0  p V ,  Time S c a l e :  1 s e c .  

s i g n i f i c a n t  f u n c t i o n a l  l o a d  ( s t o p  s t i m u l u s  1 2 0  a n d  1 8 0  "/set) c a n  
e l i c i t  d i s t u r b a n c e s  o f  b a l a n c e d  a c t i v i t y  o f  t h e  n u c l e i  o f  b o t h  s i d e s .  

A f t e r  2 0  p o s t - o p e r a t i v e  w e e k s ,  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  n y s t a g m i c  
r e a c t i o n s  o f  t h e  l e f t  a n d  r i g h t  r o t a t i o n s  c o u l d  n o t  b e  r e g i s t e r e d  
w i t h  a n  a p p l i e d  s t i m u l i .  C o n s e q u e n t l y  4 , 5 ,  or 6 m o n t h s  a f t e r  u n i -  
l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  r a b b i t s ,  s t a b l e  e q u i l i b r i u m  
i s  f o r m e d  b e t w e e n  n y s t a g m i c  r e a c t i o n s  w i t h  r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s .  
The s t a b i l i t y  o f  t h e  m e c h a n i s m s  f o r m e d  f o r  c o m p e n s a t i o n  i s  s o  
s i g n i f i c a n t  t h a t  g e n e r a l  gamma r a d i a t i o n  w i t h  a n  8 0 0  R d o s e  ( p o w e r  
o f  t h e  d o s e :  1 8 0  - 2 0 0  R / m i n )  d o e s  n o t  c h a n g e  t h e  e s t a b l i s h e d  
e q u i l i b r i u m  o f  n y s t a g m a t i c  r e a c t i o n s  ( G a l i c h i y ,  S h i p o v ,  T a b a k o v a ,  
1 9 6 6 ;  G a l i c h i y ,  1 9 6 6 a ) .  Only  t h e  a c t i o n  o f  a d o s e  o f  1 6 0 0  R ( G a l i c h i y  
1 9 6 6 b )  i n  some u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  r a b b i t s  e l i c i t e d  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  ( F i g .  6 2 1 ,  a n d  i n  t h e  m a j o r i t y  
of a n i m a l s  d i s t i n c t  d e s t r u c t i o n  of e q u i l i b r i u m  i n  p o s t - n y s t a g m u s  
r e a c t i o n  ( F i g .  6 3 ) ,  w h e r e b y  t h e  c h a r a c t e r  o f  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  
b a l a n c e  is s i m i l a r  t o  t h a t  o b s e r v e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  u n i l a t e r a l  
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d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  

- . -  . I -  

F i g .  6 2 .  D e c o m p e n s a t i o n  i n  a U n i l a t e r a l l y  D e l a b y r i n t h i z e d  R a b b i t  
A f t e r  R a d i a t i o n  w i t h  a Dose o f  1 6 0 0  R ( G a l e c h i ,  1 9 6 8 ) .  (1) N y s t a g -  
mogram o f  t h e  R a b b i t  o n  t h e  T h i r d  Day A f t e r  t h e  O p e r a t i o n  ( B e f o r e  
R a d i a t i o n ) ;  ( 2 )  E v e r y  4-5 H o u r s  A f t e r  R a d i a t i o n ;  ( 3 )  On t h e  3 r d  Day 
A f t e r  R a d i a t i o n .  

/ 1 8 0  
i 

a b 

F i g .  6 3 .  D e s t r u c t i o n  o f  E q u i l i b r i u m  o f  P o s t - N y s t a g m a t i c  R e a c t i o n s  
i n  U n i l a t e r a l l y  D e l a b y r i n t h i z e d  R a b b i t s ,  I r r a d i a t e d  6 Months a f t e r  
t h e  O p e r a t i o n .  (1) Number o f  P o s t  Nys tagmus  A t t a c k s  ( S t o p  S t i m u l u s  
6 0  O / s e c )  i n  I n t a c t  R a b b i t s ;  ( 2 )  On t h e  3 r d  Day A f t e r  O p e r a t i o n ;  
( 3 )  6 Months A f t e r  t h e  O p e r a t i o n ;  ( 4 )  E v e r y  4-5 H o u r s  A f t e r  I r r a d i -  
a t i o n  w i t h  a Dose  of 1 6 0 0  R .  The  B l a c k  Column: L e f t  R o t a t i o n ;  t h e  
W h i t e :  R i g h t  R o t a t i o n .  ( G a l i c h i y ,  1 9 6 8 ) .  

T h e  t h r e s h o l d  s e n s i t i v i t y  o f  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  
r a b b i t s  l o w e r s  2 1 / 2  t i m e s  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  o r i g i n a l  l e v e l ;  
t h e  d u r a t i o n  o f  n y s t a g m u s  b y  2 . 0  - 2 . 5  t i m e s ,  t h e  amount  o f  a t t a c k s  
b y  2 . 0  - 3 . 0  t i m e s  ( F i g .  5 9 ) .  

The m a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  o f  t h e  d e p e n d e n c y  o f  t h e  d u r a t i o n  
a n d  number  o f  p o s t - n y s t a g m u s  a t t a c k s  upon t h e  amount  o f  s t o p  s t i m u l u s  
f o r  i n t a c t  r a b b i t s ,  c o n d u c t e d  b y  B . B .  Bokov a n d  A . A .  S h e p o v  ( 1 9 6 5 1 ,  
i n d i c a t e d  t h a t  n o t  o n e  o f  t h e  d e p e n d e n c i e s  i n  t h e  b a n d  o f  s t i m u l i  
f r o m  1 0  - 1 8 0  O / s e c  a p p e a r s  a s  a l i n e a r  or l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n .  
However a p o r t i o n  o f  t h e  c u r v e s  o f  t h e  c o n t i n u a t i o n  o f  n y s t a g m u s  i n  
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a s u b r a n g e  of s t i m u l i  f r o m  1 0  - 6 0  "/set i s  B e s t  a p p r o x i m a t e d  b y  
l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n s .  The  c u r v e  o f  t h e  number o f  n y s t a g m u s  a t t a c k s  
i n  t h e  same s u b r a n g e  c a n  b e  a p p r o x i m a t e d  b o t h  b y  l i n e a r  a n d  b y  l o g -  
a r i t h m i c  f u n c t i o n s .  I n  t h e  s u b r a n g e  o f  s t i m u l i  f r o m  7 0 - 1 8 0  "/set 
a l i n e a r  a p p r o x i m a t i o n  o f  b o t h  c u r v e s  i s  p o s s i b l e .  P r e c h t  a n d  c o l l .  
( 1 9 6 6 )  showed t h a t  i n  u n i l a t e r a l l y  l a b y r i n t h i z e d  c a t s ,  t h e  c u r v e  
o f  p r o l o n g a t i o n  o f  n y s t a g m u s  i n  t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e  i s  a l s o  
a p p r o x i m a t e d  by a l o g a r i t h m i c  f u n c t i o n  ( i n  t h e  r a n g e  f r o m  5 0 - 2 0 0  O /  

s e c  1 .  

If we a s s u m e  t h a t  t h e  t h r e s h o l d  v a l u e  o f  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  

/ 1 8 1  a c t i v i t i e s  o f  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( 6 )  i n  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  
r a b b i t s  r e m a i n s  c o n s t a n t  a f t e r  c o m p l e t i o n  o f  t h e  c o m p e n s a t o r y  p r o -  - 
cess  ( L e v e l  b y  F i g .  6 0 ) ,  t h e n  t h e  amount  o f  s t o p  s t i m u l u s  e l i c i t i n g  
t h e  f i r s t  n y s t a g m i c  m o t i o n  o f  t h e  e y e s  w i l l  c o r r e s p o n d  t o  p o i n t  A 
on C u r v e  1 ( 0 . 8  a r b i t r a r y  u n i t s ) .  T h i s  v a l u e  i s  2 t i m e s  g r e a t e r  t h a n  
t h e  t h r e s h o l d  s t i m u l u s  d e f i n e d  a c c o r d i n g  t o  C u r v e  3 i n  i n t a c t  a n i m a l s ,  
; . e . ,  i t  a p p r o x i m a t e l y  e q u a l s  w i t h  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  e x p e r i m e n t s .  

I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  a c h a n g e  i n  t h r e s h o l d  s e n s i t i v i t y ,  
d u r a t i o n  a n d  number o f  n y s t a g m u s  a t t a c k s  i n  r e s p o n s e  t o  s t o p  s t i m u l u s  
i n  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  r a b b i t s  t a k e s  p l a c e  m a i n l y  as  a c o n -  
s e q u e n c e  o f  a t w o - f o l d  d e c r e a s e  i n  t h e  d i f f e r e n c e  o f  t h e  a c t i v i t i e s  
o f  t h e  n u c l e i .  T h i s  i s  c o n f i r m e d  b y  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  w i t h  u n i -  
l a t e r a l  b i n d i n g  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  ,7 w h i c h  demon- 
s t r a t e d  t h e  d e c r e a s e  a n d  d u r a t i o n  o f  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  a f t e r  
t h e  o p e r a t i o n  b y  2 t i m e s  (Money,  S c o t t ,  1 9 6 2 ) .  

F i g u r e  6 0  p e r m i t s  u s  t o  e v a l u a t e  q u a l i t a t i v e l y  t h e  a c t i v i t y  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  u n d e r  n o r m a l  c o n d i t i o n s  a n d  d u r i n g  d i f f e r e n t  
p e r i o d s  a f t e r  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y .  

C h a r a c t e r i z i n g  p o s t - n y s t a g m u s  a c c o r d i n g  t o  i t s  d u r a t i o n ,  t h e  
d e s t r u c t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  c o u l d  be o b s e r v e d  o n  t h e  6 t h ,  8 t h  a n d  
1 3 t h  week a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  o n l y  w i t h  s t i m u l i  o f  g r e a t  s i z e .  
U s i n g  t h e  number  o f  p o s t  n y s t a g m u s  a t t a c k s  a s  a t e s t ,  d i f f e r e n c e s  
i n  t h e  r e a c t i o n s  o f  l e f t  a n d  r i g h t  r o t a t i o n s  c o u l d  b e  shown w i t h  
t h e  s m a l l e s t  f u n c t i o n a l  l o a d ,  e v e n  d u r i n g  t h e  2 0 t h  week a f t e r  t h e  
o p e r a t i o n .  P r o b a b l y  t h i s  i n d i c a t e s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  m e t h o d  o f  
e v a l u a t i o n  of  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  a c c o r d i n g  t o  t h e  number o f  
a t t a c k s  c h a r a c t e r i z e s  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  o n s e t  o f  c o m p e n s a t o r y  
m e c h a n i s m s  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  o f  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  
r a b b i t s  m o r e  p r e c i s e l y  t h a n  e v a l u a t i o n  a c c o r d i n g  t o  d u r a t i o n ,  a n d  
a l s o  t h a t  t h e  m e c h a n i s m s  r e s p o n s i b l e  f o r  d u r a t i o n  a n d  f r e q u e n c y  
o f  n y s t a g m u s  a r e  r e l a t i v e l y  i n d e p e n d e n t .  

U s i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  p o s t - n y s t a g m u s  s u c h  as  t h r e s h o l d  

A s i m i l a r  m e t h o d  o f  e x c l u s i o n  o f  o n e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l  g i v e s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  l e a v i n g  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  t h e  
n u c l e i  o f  b o t h  s i d e s  u n c h a n g e d .  
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z e n s i t i v i t y  a n d  number  of a t t a c k s ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  e v a l u a t e  t h e  
c o n d i t i o n  o f  t h e  m e c h a n i s m s  of c o m p e n s a t i o n  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  
of t h e  f i r s t  d a y s  a n d  weeks  a f t e r  u n i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  of  a l a b y -  
r i n t h .  I n  t h e  l a t e r  p e r i o d s  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  a p p l y  a f u n c t i o n a l  
l o a d ,  s i n c e  u n d e r  t h e  u s u a l  c o n d i t i o n s  t R e  d e g r e e  of s t a b i l i t y  of 
t h e  e q u i l i b r i u m  p r o d u c e d  c a n n o t  b e  a n a l y z e d .  T h u s ,  i n  o r d e r  t o  more 
f u l l y  e v a l u a t e  t h e  f u n c t i o n a l  c o n d i t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  / 1 8 2  
i n  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  a n i m a l s  , it  i s  n e c e s s a r y  t o  c o n -  
s i d e r  t h e  c o m b i n a t i o n  of c h a r a c t e r i s t i c  of  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s .  

The p a r t i c i p a t i o n  of t h e  h i g h e r  s e c t i o n s  of  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  
~ y z t e m  i n  t h e  f o r m a t  i o n  o f  c o m p e n s a t o r y  p r o c e s s e s  w i t h  l a b y r i n t h a l  
d e s t r u c t i o n s  w a s  d e m o n s t r a t e d  i n  t h e  w h o l e  s e r i e s  o f  i n v e s t i g a t i o n s  
( A s r a t y a n ,  1 9 4 7 ,  1 9 6 0 ;  A y r a p e t ' y a n t s  a n d  K i s l y a k o v  , 1 9 5 7 ;  K i s l y a k o v  
1 ' 3 5 9  e t  a l . ) .  However ,  e v a l u a t i n g  t h e  r o l e  of  d e f i n i t e  l e v e l s  of 
t h e  n e r v o u s  s y s t e m  i n  t h e  f o r i . i a t i o n  o f  c o m p e n s a t o r y  a d a p t a t i o n s ,  
i t  i s  i m p o r t a n t  t o  c o r s i d e r  t h e  p l a c e  o c c u p i e d  by t h e  i n v e s t i g a t e d  
o b j e c t s  i n  a p h y l o g e n e t i c  s e r i e s .  

%he  more  h i g h l y  d e v e l o p e d  t h e  c e n t r a l  s y s t e m ,  t h e  g r e a t e r  i s  
t h e  p a r t i c i p a t i o n  of h i g h e r  s e c t i o n s  i n  a d a p t i v e  r e a c t i o n s  ( A s r a t y a n  
1 2 5 8 ) .  E x p e r i m e n t s  o n  r a b b i t s  a n d  c a t s ,  u s i n g  t h e  m e t h o d  o f  e x c l u d -  
i n g  v a r i o u s  s e c t i o n s  of  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  ( t o t a l  r e m o v a l  o f  t h e  
c e r e b e l l u m ,  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  e a c h  s i d e ,  p r o  a n d  d i e n c e p h a l o n ,  
s e c t i o n s  a b o v e  t h e  roof of t h e  l a m i n a  q u a d r i g e m i n a l  s u c c e e d e d  i n  
s h o w i n g  t h a t  c o m p e n s a t i o n  o f  d e s t r o y e d  f u n c t i o n s  a f t e r  u n i l a t e r a l  
l a b y r i n t h e c t o m y  a p p e a r s  o n l y  i n  t h e  c a s e  when i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  r e m a i n  i n t a c t  c : S p i e g e l ,  Demet r i ades  , 1 9 2 5 ;  S p i e g e l ,  S a t o ,  
1 3 2 7 ) .  Under  t h e s e  c o n d i t i o n s ,  c o m p e n s a t i o n  b e g a n  e a c h  t i m e  t h a t  
t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  of t h e  o v e r l y i n g  s e c t i o n s  was n o t  d e s -  
t r o y e d .  T h i s  f a c t  d o e s  n o t  e x c l u d e  p a r t i c i p a t i o n  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  
3f c o m p e n s a t o r y  a d a p t a t i o n s  o f  t h e  h i g h e r  s e c t i o n s  of t h e  n e r v o u s  
system. On t h e  c o n t r a r y ,  i t  i s  a s s u m e d  t h a t  t h e  r e s t o r a t i o n  of  
a c t i v i t y  of t h e  n u c l e i  o n  t h e  s i d e  o f  t h e  o p e r a t i o n  t a k e s  p l a c e  a s  
a result of  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  c o r t e x  of  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s ,  
of s u b c o r t i c a l  n u c l e i ,  a n d  t h e  roo f  of t h e  l a m i n a  q u a d r i g e m i n a ,  of 
t h e  c e r e b e l l u m ,  a n d  of t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( S p i e g e l  , 
D e m e t r i a d e s ,  1 9 2 5 1 ,  a n d  a l s o  of  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  of  t h e  b r a i n  
s t e m  ( F l u u r ,  1961). C o n s e q u e n t l y  t h e  c o m p l e x  of v e s t i b u l a r  n u c l e i  
i n t r o d u c e d  a v e r y  s i g n i f i c a n t  c o m p o n e n t  i n t o  c o m p e n s a t i o n  for l a b y -  
r i n t h  d e s t r u c t i o n  i n  a n i m a l s  o f  t h e  g i v e n  t y p e .  

T h e  r e s u l t s  o f  o u r  i n v e s t i g a t i o n s  showed t h a t  i n  u n i l a t e r a l  
d e l a b y r i n t h i z e d  r a b b i t s  a f t e r  4 ,  5 or 6 m o n t h s ,  a b a l a n c e  i n  t h e  
a c t i v i t y  of t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  b e g i n s .  T h i s  a l l o w s  u s  to a s s u m e  
t h a t  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  of r a b b i t s  p o s s e s s  as  g r e a t  c o m p e n s a t o r y  
c a p a b i l i t i e s .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  s t a b i l i t y  of  t h e  m e c h a n i s m s  o f  com- 
p e n s a t i o n  w h i c h  w e r e  f o r m e d  i s  s o  s i g n i f i c a n t  t h a t  n o n e  of  t h e  a p p l i e d  
s t i m u l i  c o u l d  a g a i n  e l i c i t  f u n c t i o n a l  d e s t r u c t i o n  i n  t h e  a c t i v i t y  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w h i c h  e x i s t e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  o p e r -  
a t  i o n .  
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I n  t h e  p r e c e d i n g  c h a p t e r ,  s e v e r a l  s y n a p t i c  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  
c e n t r a l  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  w i t h  t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  
h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  w h i c h  h a v e  b e e n  e s t a b l i s h e d  t o  d a t e  
were  d i s c u s s e d .  I t  w a s  a s s u m e d  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  Type I1 n e u r o n s  /183 
a r e  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  c o n d u c t i n g  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
h o r i z o n t a l  c a n a l  a n d  a c t i n g  on t h e  c h i e f  s e n s o r y  n e u r o n  ( T y p e  I )  
i n  t h e  h o m o l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  

What f u n c t i o n a l  c h a n g e s  t a k e  p l a c e  i n  Type I a n d  I1 n e u r o n s  
i n  t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e  a f t e r  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y ?  

With  t h e  a im o f  c l a r i f y i n g  t h i s  q u e s t i o n ,  P r e c h t ,  S h i m a z u  a n d  
Markham ( 1 9 6 6  ) e x p e r i m e n t e d  on l a b y r i n t h e c t o m i z e d  c a t s  w i t h  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  r e m a i n i n g  l a b y r i n t h .  

I n  3-4 d a y s  a n d  a f t e r  30-45 d a y s  a f t e r  l a b y r i n t h e c t o m y ,  m o t i o n s  
o f  t h e  e y e  w e r e  r e g i s t e r e d  a t  r e s t ,  d u r i n g  a c c e l e r a t i o n ,  c o n s t a n t  
r o t a t i o n  v e l o c i t y ,  a n d  a f t e r  a s u d d e n  s t o p .  S p e c i a l  a t t e n t i o n  was 
g i v e n  t o  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  p o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  w i t h  r o t a t i o n  
t o  b o t h  s i d e s .  

A f t e r  t h e  v e s t i b u l o - o c u l a r  f u n c t i o n  was s u f f i c i e n t l y  compen- 
s a t e d  ( u s u a l l y  a f t e r  30-45  d a y s ,  w h i c h  was j u d g e d  b y  t h e  e q u a l i t y  
o f  d u r a t i o n  of  n y s t a g m u s  w i t h  r o t a t i o n  t o  b o t h  s i d e s ) ,  f i n e  e x p e r i -  
m e n t s  on d e c e r e b r a t e d ,  d e c e r e b e l l i z e d  a n d  n o n a n a e s t h e s i z e d  p r e p a r a -  
t i o n s  were c o m p l e t e d .  

The  p o t e n t i a l s  e l i c i t e d  by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t a c t  
v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  n e r v e  w e r e  
s i m i l a r  w i t h  t h o s e  d e s c r i b e d  i n  d e t a i l  i n  C h a p t e r  111. D e s p i t e  
t h e  c a r e f u l  s t u d y ,  t h e  a u t h o r s  d i d  n o t  d i s c o v e r  a n  e s s e n t i a l  d i f -  
f e r e n c e  i n  c o n f i g u r a t i o n ,  l a t e n t  p e r i o d  , a m p l i t u d e  , or l o c a l i z a t i o n  
o f  e l i c i t e d  summary p o t e n t i a l s  i n  c h r o n i c a l l y ,  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y -  
r i n t h i z e d  a n i m a l s  a n d  a n i m a l s  w i t h  b o t h  l a b y r i n t h s  i n t a c t .  

I n  a c u t e  e x p e r i m e n t s  i t  w a s  d i f f i c u l t  t o  d i s c o v e r  Type I n e u -  
r o n s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  on t h e  s i d e  o f  t h e  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h  
( G e r n a n d t ,  T h u l i n ,  1 9 5 2 ;  S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  But  3 5 - 4 0  d a y s  
a f t e r  t h e  o p e r a t i o n ,  Type I n e u r o n s  were  e a s i l y  r e g i s t e r e d  b o t h  on 
t h e  s i d e  o f  l a b y r i n t h  i n j u r y  as  w e l l  a s  on t h e  i n t a c t  s i d e  ( P r e c h t ,  
S h i m a z u ,  Markham, 1 9 6 6 ) .  R e s p o n s e s  o f  Type I n e u r o n s  t o  r o t a t i o n a l  
s t i m u l a t i o n  i n  a n i m a l s  w i t h  a c h r o n i c a l l y  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h ,  o n  
t h e  s i d e  o f  t h e  i n j u r y ,  h a d  c h a r a c t e r i s t i c s  s i m i l a r  t o  t h o s e  o b t a i n e d  
f r o m  a n i m a l s  w i t h  b o t h  l a b y r i n t h s  i n t a c t  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  
However t h e  maximum d i s c h a r g e  f r e q u e n c i e s  o f  Type I n e u r o n s  o n  t h e  
d e a f f e r e n t i z e d  s i d e  d u r i n g  i p s i l a t e r a l  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  r o t a t i o n  
w e r e  a r o u n d  2 5  Hz, < . e . ,  much l e s s  t h a n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  
( 8 0  Hz or m o r e )  r e g i s t e r e d  i n  a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s .  I n s o f a r  
a s  w i t h  t h e  g i v e n  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  t h e r e  a r e  n o  i n f l u e n c e s  
of t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h  o b s e r v e d ,  c h a n g e s  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  
m u s t  b e  d u e  t o  a n  i n c r e a s e  or d e c r e a s e  o f  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  
f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l  d u r i n g  r o t a t i o n  ( S h i m a z u ,  
P r e c h t  , 1 9 6 6 ) .  
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The t h r e s h o l d s  o f  f r e q u e n c y  r e s p o n s e s  t o  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  /184 
a c c e l e r a t i o n s  of Type I n e u r o n s  r e g i s t e r i n g  on  t h e  c h r o n i c a l l y  
d e l a b y r i n t h i z e d  s i d e  u s u a l l y  f l u c t u a t e d  f r o m  2 t o  8 O / s e c 2  and  
w i t h  a n  i n s i g n i f i c a n t  number of u n i t s ,  ; . e . ,  t o  8 O / s e c 2  a n d  more .  
T h e s e  v a l u e s  a r e  e s s e n t i a l l y  h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d s  o f  t o n i c  
n e u r o n s  i n  a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s ,  ( 0 . 2 3  - 1 O / s e c 2 )  and  
a r e  v e r y  c l o s e  t o  t h e  t h r e s h o l d s  o f  Type I1 n e u r o n s  ( c f .  C h a p t e r  
I11 1. 

The f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  of Type I n e u r o n s  on 
t h e  d e l a b y r i n t h i z e d  s i d e  was u s u a l l y  l e s s  t h a n  1 0  Hz. High d i s -  
c h a r g e  f r e q u e n c i e s  ( 3 0  Hz a n d  m o r e ) ,  r e g i s t e r e d  on  t h e  i n t a c t  s i d e ,  
u s u a l l y  w e r e  n o t  o b s e r v e d  on t h e  s i d e  o f  t h e  i n j u r y  u n d e r  r e s t  
c o n d i t i o n s .  

Many Type I n e u r o n s  on  t h e  s i d e  w h i c h  w a s  o p e r a t e d  upon d i d  
n o t  h a v e  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s ,  a n d  t h e i r  t h r e s h o l d s  o f  f r e q u e n c y  
r e s p o n s e  were  h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d s  o f  t o n i c  n e u r o n s  i n  i n t a c t  
v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h i c h  a r e  s i m i l a r  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  of  
k i n e t i c  n e u r o n s .  However t h e  s w i f t  c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
c h a r a c t e r i s t i c  of  k i n e t i c  n e u r o n s  w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a c c e l e r a t i o n  
a n d  a b r u p t  i n c r e a s e  i n  maximal  v a l u e  o f  f r e q u e n c y  w i t h  i n c r e a s e  i n  
t h e  amount  o f  a c c e l e r a t i o n  w a s  n o t  o b s e r v e d .  All t h i s  a t t e s t s  t o  
t h e  f a c t  t h a t  Type  I n e u r o n s  w i t h o u t  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s ,  d i s -  
c o v e r e d  on  t h e  d e l a b y r i n t h i z e d  s i d e ,  w e r e  t o n i c  i n  n a t u r e ,  b u t  l o s t  
t h e i r  a c t i v i t y  d u e  t o  t h e  r e m o v a l  o f  t h e  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  f r o m  
t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h  r e c e p t o r s .  The  a u t h o r s  c o u l d  n o t  i d e n t i f y  
k i n e t i c  n e u r o n s ,  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e i r  h i g h  t h r e s h o l d s  
t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  w e r e  s t i l l  more  e l e v a t e d  w i t h  d e s t r u c t i o n  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h .  

S p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  a l l  Type I n e u r o n s  r e g i s t e r e d  on  t h e  
s i d e  of t h e  i n j u r y  w e r e  c l e a r l y  s u p p r e s s e d  by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  i n t a c t  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

I t  i s  i m p r o b a b l e  t h a t  t h e  o b s e r v e d  e f f e c t  i s  d u e  t o  p r e s y n a p t i c  
i n h i b i t i o n  by means  o f  d e p o l a r i z a t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s ,  
i n s o f a r  a s  t h e  h i s t o l o g i c a l  c o n t r o l  i n d i c a t e d  c o m p l e t e  d e g e n e r a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  on t h e  s i d e  o f  r e g i s t r a t i o n .  T h r e s h o l d  
s t i m u l i  of  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  e l i c i t i n g  c o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t i o n  
w e r e  1 - 1 . 6  t i m e s  h i g h e r  t h a n  t h e  t h r e s h o l d  o f  t h e  p o t e n t i a l  M i  
( o n  t h e  a v e r a g e  1 . 3 5  * 0 . 2 6 ) .  T h e s e  v a l u e s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  ( p  < 
0 . 0 0 1 )  l o w e r  t h a n  t h o s e  o b t a i n e d  f r o m  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  i n  a n i m a l s  
w i t h  b o t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s :  t h e  r a n g e  i s  1 . 2 5  - 2 . 8  ( o n  a n  a v e r a g e  
1 . 9 9  * 0 . 5 3 ) .  

A f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t em a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e  f r o m  
t h e  i n f e r i o r  c o r p u s  bigemi-num t o  t h e  obex  a t  a d e p t h  o f  2 m m  i n  
c h r o n i c a l l y  d e a f f e r e n t i z e d  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  w h e r e  b e f o r e  c o n d u c t -  
i n g  t h e  c e n t r a l  s e c t i o n i n g  many Type I u n i t s  w e r e  d i s c o v e r e d ,  i d e n -  
t i f i e d  b y  h o r i z o n t a l  r o t a t i o n ,  h i g h  f r e q u e n c y  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  
( 2 0  H Z  and  g r e a t e r )  w e r e  o f t e n  r e g i s t e r e d .  T h e s e  u n i t s  d i s c h a r g i n g  
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w i t h  h i g h  f r e q u e n c y  c o u l d  n o t  b e  i d e n t i f i e d  a n y  more  d u e  t o  t h e i r  /185 
r e s p o n s e  t o  r o t a t i o n ,  i n s o f a r  a s  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w e r e  l a c k i n g  
b o t h  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  i n f l u e n c e s .  However j u d g i n g  by  
t h e  l o c a t i o n  o f  t h e s e  u n i t s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  it i s  com- 
p l e t e l y  p r o b a b l e  t h a t  a t  l e a s t  s e v e r a l  o f  t hem were Fype I n e u r o n s  
a n d  t h a t  t h e  i n c r e a s e  o f  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  a f t e r  
m e d i a l  s e c t i o n  w a s  e l i c i t e d  by t h e  r e m o v a l  o f  t o n i c  i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  i n t a c t  l a b y r i n t h  t h r o u g h  t h e  c o m d s u r a l  s y s t e m  
( S h i m a z u  and  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  A s  w a s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  t h e  maximum 
d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  Type  I u n i t s  0.n t h e  d e a f f e r e n t i z e d  s i d e  d u r -  
i n g  i p s i l a t e r a l  a n g u l a r  r o t a t i o n  w a s  a r o u n d  25 Hz, i . e . ,  o f  a l m o s t  
t h e  s a m e  v a l u e  as t h e  maximum f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  
a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  commissura l  f i b e r s .  T h e s e  d a t a  l e a d  t o  t h e  
t h o u g h t  t h a t  a maximum i n c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  Type  I 
n e u r o n s  d u r i n g  i p s i l a t e r a l  a c c e l e r a t i o n  was p r o d u c e d  b y  t h e  l o w e r -  
i n g  o f  i n h i b i t i o n  t o  a minimum f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  
c a n a l ,  t h u s  e l i c i t i n g  t h e  same  e f f e c t  as s e c t i o n  o f  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s .  

I n s o f a r  a s  o n e  l a b y r i n t h  w a s  d e s t r o y e d  , t h e n  r o t a t i o n a l  Type  
I1 r e s p o n s e s  on  t h e  s i d e  o f  t h e  i n j u r y  m u s t  b e  d u e  t o  t h e  e x c i t i n g  
i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  o f  t h e  i n t a c t  s i d e .  The  t h r e s -  
h o l d s  o f  f r e q u e n c y  r e s p o n s e s  t o  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  o f  
Type  I1 n e u r o n s  r e g i s t e r e d  on t h e  c h r o n i c a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  s i d e  
f l u c t u a t e d  f r o m  1 . 7  t o  10 O / s e c 2  or m o r e .  T h e s e  v a l u e s  were  a l m o s t  
i d e n t i c a l  t o  t h o s e  o b t a i n e d  on a n i m a l s  w i t h  b o t h  l a b y r i n t h s  i n t a c t  
( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  The  f r e q u e n c i e s  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  
o f  Type  I1 n e u r o n s  ( 0  t o  3 0  Hz) a l s o  were s i m i l a r  t o  t h o s e  o f  a n i -  
m a l s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s .  

A l l  Type I1 n e u r o n s  r e g i s t e r e d  o n  t h e  s i d e  o f  i n j u r y  w e r e  
e x c i t e d  by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n e r v e .  The  t h r e s h o l d s  f o r  e x c i t a t i o n s  o f  Type  11 n e u r o n s  o b t a i n e d  
w i t h  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  a t  a f r e q u e n c y  o f  5 0  Hz w e r e  g r e a t e r  t h a n  
t h e  t h r e s h o l d  M I  b y  1 . 5 7  f 0 . 4 1  t i m e s .  S t a t i s t i c a l l y  t h e s e  v a l u e s  
d i d  n o t  d i f f e r  ( p  < 0 . 7 )  f r o m  t h e  t h r e s h o l d  ( 1 . 5 2  f. 0.17) o f  Type  
I1 n e u r o n s  i n  a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s ,  w h i c h  w e r e  c o n n e c t e d  
e x c l u s i v e l y  w i t h  t h e  c o m m i s s u P a 1  s y s t e m .  

T h u s ,  f i n e  d i s t i n c t i o n s  a n d  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e s  i n  c h r o n i c a l l y  u n i l a t e r a l l y  d e l a b y r i n t h i z e d  a n i m a l s  a n d  
a n i m a l s  w i t h  b o t h  l a b y r i n t h s  i n t a c t  or w i t h  a c u t e  u n i l a t e r a l  d e l a b y -  
r i n t h i z a t i o n  c a n  b e  d e f i n e d  by t h e  f o l l o w i n g  two  c r i t e r i a :  (1) 
s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  o f  Type  I n e u r o n s  a n d  t h e i r  p a r t i a l  r e s p o n s e s  
t o  h o r i z o n t a l  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  w e r e  more  e a s i l y  d i s c o v e r e d  i n  
c h r o n i c a l l y  d e a f f e r e n t i z e d  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h a n  i n  s h a r p l y  d e a f -  
f e r e n t i z e d  n u c l e i ;  ( 2 )  t h r e s h o l d s  f o r  i n h i b i t i o n  o f  Type  I n e u r o n s  
w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  f o  t h e  i n t a c t  c o n t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n e r v e  i n  c h r o n i c a l l y  d e a f f e r e n t i z e d  v e s t i b u l a r  n u c l e i  were  s i g n i -  
f i c a n t l y  l o w e r  t h a n  t h o s e  o b s e r v e d  i n  a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  b i l a t e r a l  
l a b y r i n t h s  . 
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I t  i s  w e l l  known t h a t  f u n c t i o n a l  c h a n g e s  i n  t h e  c e n t r a l  n e u r o n s  
d u e  t o  l o n g - t e r m  i n j u r y  o f  t h e  c o n d u c t i n g  s t r u c t u r e s  a r e  d u e  t o  / 1 8 6  
d e g e n e r a t i o n  of t h e  s y n a p t i c  e n d i n g s  on t h e  n e u r o n s .  D e g e n e r a t i o n  
o f  some o f  t h e  a f f e r e n t  f i b e r s  l e a d s  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  s e n s i t i v -  
i t y  o f  t h e  p o s t - s y n a p t i c  membrane t o  c h e m i c a l  a c t i o n s  ( K e n n o n ,  
R o z e n d u k ,  1 9 5 1 ;  D r a k e ,  S t a v r a k i ,  1 9 4 8 1 ,  a n d  a l s o  t o  g e r m i n a t i o n  o f  
t h e  c o l l a t e r a l  o f  t h e  n e i g h b o r i n g  d e s y n a p t i c  f i b e r s  ( L i u ,  C h a m b e r s ,  
1 9 5 5 ;  McCouch e t  a l . ,  1 9 5 8 ) .  I n  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  u n d e r  c o n s i d e r -  
a t i o n ,  d e g e n e r a t i o n  o f  a f f e r e n t  f i b e r s  f r o m  t h e  d e s t r o y e d  l a b y r i n t h  
i n s i d e  t h e  b r a i n  s t e m  w e r e  h i s t o l o g i c a l l y  i n d i c a t e d .  The r e s t o r -  
a t i o n  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  o f  Type I n e u r o n s  a f t e r  d e g e n e r a t i o n  
o f  t h e  c h i e f  e x c i t i n g  s e n s o r y  i n p u t  c a n  b e  e l i c i t e d  b y  b i o c h e m i c a l  
s e n s i b i l i z a t i o n  o f  d e a f f e r e n t i z e d  Type I n e u r o n s  or b y  t h e  g e n e r a -  
t i o n  o f  o t h e r  a f f e r e n t  f i b e r s ,  f o r  e x a m p l e ,  r e t i c u l a r  v e s t i b u l a r  
o n e s .  R e t i c u l a r  v e s t i b u l a r  c o n n e c t i o n s  n o t  o n l y  a r e  a n a t o m i c a l l y  
e s t a b l i s h e d  ( L o r e n t e  d e  N o .  1 9 3 3  b )  b u t  a l s o ,  f o u n d  p h y s i o l o g i c a l l y ,  
a r e  e x c i t i n g  (Markham, P r e c h t ,  S h i m a z u ,  1 9 6 6 ;  S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  
Dolman ( 1 9 2 9 )  f o u n d  t h a t  e v e n  a f t e r  b i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y ,  i n t e r -  
c r a n i a l  s e c t i o n  o f  t h e  8th n e r v e  on o n e  s i d e  l e a d s  t o  t h e  same m o t o r  
d e s t r u c t i o n  a s  w i t h  u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y .  T h e r e f o r e  h e  a s s u m e d  
t h a t  a f t e r  r e m o v a l  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  t o n i c  a c t i v i t y  o f  t h e  c e l l s  
o f  g .  S c a r p a  d o e s  n o t  d i s a p p e a r .  I t  m i g h t  b e  p o s s i b l e  t h a t  t h e  
d i s a p p e a r a n c e  o f  s p o n t a n e o u s  n y s t a g m u s  o n l y  a f t e r  2 - 3  d a y s  a f t e r  
u n i l a t e r a l  l a b y r i n t h e c t o m y  w a s  p a r t i a l l y  d u e  t o  e l e v a t e d  a c t i v i t y  
o f  d i s c h a r g e s  o f  t h e  c e l l  o f  g .  S c a r p a  o n  t h e  s i d e  o f  t h e  i n j u r y .  
However s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  o b s e r v e d  30-45 d a y s  a f t e r  an  o p e r a t i o n  
m u s t  b e  e x p l a i n e d  b y  i n t e r n a l  m e c h a n i s m s  on t h e  l e v e l  o f  t h e  v e s t i -  
b u l a r  n u c l e i ,  i n s o f a r  as t h e  e f f e c t  o f  i n t e r c r a n i a l  n e u r o t o m y ,  d i s -  
c o v e r e d  b y  Dolman s e v e r a l  d a y s  a f t e r  t h e  o r i g i n a l  l a b y r i n t h e c t o m y ,  
i s  g r a d u a l l y  w e a k e n e d  a n d  becomes  s c a r c e l y  n o t i c e a b l e  a t  a l a t e r  
s t a g e  o f  c o m p e n s a t i o n .  C l e a r  d e g e n e r a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
i n  t h e  b r a i n  s t e m  a l s o  d e c r e a s e s  t h e  p r o b a b i l i t y  t h a t  s p o n t a n e o u s  
i m p u l s e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  t h e  d e l a b y r i n t h i z e d  s i d e  c o u l d  
b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  r e s t o r a t i o n  o f  a c t i v i t y  o f  Type I n e u r o n s  i n  
t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e .  

I m p u l s e s  f r o m  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  a c t i v a t e  t h e  i p s i l a t e r a l  
Type I n e u r o n s ; t h e  l a t t e r  i n  t u r n  s e n d  e x c i t i n g  i m p u l s e s  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  t h r o u g h  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s ;  a n d  
f i n a l l y  Type  I1 n e u r o n s  c a n  i n h i b i t  Type I n e u r o n s  o n  t h e  same 
s i d e  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  Any p o r t i o n  o f  t h i s  p a t h  may b e  r e s -  / 1 8 7  
p o n s i b l e  f o r  l o w e r i n g  t h e  t h r e s h o l d s  o f  c o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t i o n  
o f  Type I n e u r o n s .  However ,  i n  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  P r e c h t ,  Shimazu 
a n d  Markham ( 1 9 6 6 )  , c o n t r a l a t e r a l l y  e l i c i t e d  i n i t i a l  p o s i t i v e  sum- 
mary  p o t e n t i a l s  a n d  s u b s e q u e n t  n e g a t i v e  waves  i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  t h e  i n j u r e d  s i d e  d i d  n o t  d i f f e r  i n  a n y  
way s i g n i f i c a n t l y  f r o m  t h o s e  o b t a i n e d  o n  a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  b i -  
l a t e r a l  l a b y r i n t h s .  A s  was shown i n  t h e  p r e c e d i n g  s e c t i o n ,  t h e  
i n i t i a l  p o s i t i v e  p o t e n t i a l  r e f l e c t s  t h e  sum o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s  
o f  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e i r  e n d i n g s ,  a n d  t h e  s u b -  
s e q u e n t  s l o w  n e g a t i v e  c o m p o n e n t  r e f l e c t s  e x c i t a t i o n  o f  Type  I1 n e u -  
r o n s .  F u r t h e r m o r e ,  t h r e s h o l d s  o f  c o n t r a l a t e r a l  a c t i v a t i o n  o f  Type 
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I 

I1 n e u r o n s  a n d  c h r o n i c a l l y  d e a f f e r e n t i z e d  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  
a l m o s t  t h e  same as t h o s e  o b t a i n e d  i n  c a t s  w i t h  i n t a c t  l a b y r i n t h s .  
T h e s e  d a t a  show t h a t  s i g n i f i c a n t  f u n c t i o n a l  i n j u r y  d i d  n o t  t a k e  
p l a c e  e i t h e r  i n  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  on t h e  i n t a c t  s i d e  n o r  i n  
Type I1 n e u r o n s  on t h e  c h r o n i c a l l y  d e a f f e r e n t i z e d  s i d e .  C o n s e q u e n t l y  
n o t i c e a b l e  f u n c t i o n a l  c h a n g e s  p r o b a b l y  t a k e  p l a c e  c h i e f l y  i n  Type I 
n e u r o n s  o n  l a b y r i n t h e c t o m i z e d  s i d e s .  T h i s  c o n c l u s i o n  a g r e e s  w i t h  
t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  l o n g - t e r m  c h a n g e s  a r e  p r o d u c e d  i n  n e u r o n s  w h i c h  
h a v e  s y n a p t i c  c o n t a c t  b y  d e g e n e r a t e d  a f f e r e n t  f i b e r s  , i n s o f a r  a s  
Type I1 n e u r o n s  w h i c h  o b t a i n  t h e  s t r o n g e s t  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  
t h r o u g h  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a r e  c o n n e c t e d  e x c l u s i v e l y  w i t h  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h ,  a n d  d o  n o t  h a v e  d i r e c t  c o n n e c t i o n s  w i t h  
t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  ( S h i m a z u ,  P r e c h t ,  1 9 6 6 ) .  However ,  
i n  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  Type I1 n e u r o n s  a c e r t a i n  d e c r e a s e  i n  
t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  l a t e n t  p e r i o d  w a s  n o t i c e d .  I t  i s  p o s s i b l e  
t h a t  t h i s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  e x c i t a b i l i t y  o f  
s e v e r a l  Type I1 n e u r o n s  w h i c h  o b t a i n  a f f e r e n t  w a v e s  b o t h  f r o m  t h e  
c o m m i s s u r a l  s y s t e m  a n d  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h .  

One o f  t h e  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  o f  t h e  l o w e r e d  t h r e s h o l d s  o f  
c o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t i o n s  i n  Type I n e u r o n s  i s  t h a t  d e g e n e r a t i o n  
o f  p r i m a r y  a f f e r e n t s  s t i m u l a t e s  d e g e n e r a t i o n  o f  n e i g h b o r i n g  p r e -  
s y n a p t i c  f i b e r s  f r o m  Type I1 n e u r o n s ,  t h u s  i n c r e a s i n g  i n h i b i t o r y  
s y n a p t i c  a c t i o n  i n  Type I n e u r o n s .  I t  f o l l o w s  a l s o  t o  c o n s i d e r  
t h e  h y p e r s e n s i t i v i t y  o f  d e a f f e r e n t i z e d  Type I n e u r o n s  b o t h  t o  e x c i t -  
i n g  a n d  t o  i n h i b i t i n g  s y n a p t i c  a c t i o n s .  F u r t h e r m o r e ,  it i s  i m p o s -  
s i b l e  t o  e x c l u d e  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  e l e v a t e d  e x c i t a b i l i t y  o f  
s e v e r a l  Type I1 n e u r o n s  i s  p a r t i a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  i n c r e a s e  o f  
i n h i b i t i n g  a c t i o n  on Type I n e u r o n s .  A l t h o u g h  e x p e r i m e n t s  o f  P r e c h t ,  
Shimazu and  Markham (1966) d o  n o t  s u p p l y  a n  a n s w e r  t o  t h e  q u e s t i o n  
o f  w h i c h  o f  t h e  e n u m e r a t e d  m e c h a n i s m s  a r e  r e a l i z e d  i n  t h e  a c t j v i t y ,  
i t  i s  n e c e s s a r y  t o  b e a r  i n  m i n d  t h a t  a l o n g - t e r m  i n c r e a s e  o f  i n h i -  
b i t o r y  a c t i o n  may p r o c e e d  from t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  The  
f a c t  o f  a n  i n c r e a s e  o f  e x c i t i n g  a c t i v i t y  of t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  
s y s t e m  i s  w e l l - e s t a b l i s h e d  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e .  

/la' 

I n  t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e  o f  v e s t i b u l o - o c u l a r  f u n c t i o n ,  s p o n -  
t a n e o u s  d i s c h a r g e s  o f  Type I n e u r o n s  i n  r e s t  c o n d i t i o n s  on t h e  s i d e  
o f  t h e  i n j u r y  w e r e  s t i l l  l o w e r  t h a n  on t h e  i n t a c t  s i d e ,  p a r t i a l l y  
d u e  t o  h i g h l y  d e v e l o p e d  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  i n t a c t  
l a b y r i n t h .  T h i s  phenomenon may b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  i n c o m p l e t e  
r e s t o r a t  i o n  o f  p o s t u r a l  s y m m e t r y .  N o n e t h e l e s s  , t h e  r e s t o r a t i o n  
o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  o f  T y p e  I n e u r o n s  e v i d e n t l y  p l a y s  a n  
i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  c e n t r a l  c o m p e n s a t i o n  f o r  b a l a n c e d  a c t i v i t i e s  
o f  s y m m e t r i c a l  v e s t i b u l a r  n e r v e s .  T h e s e  r e s u l t s  c o n f i r m  t h e  a s s u m p -  
t i o n  o f  S p i e g e l  a n d  D e m e t r i a d e s  ( 1 9 2 5 ) .  M o r e o v e r ,  i t  i s  j u s t i f i e d  
t o  e x p e c t  t h a t  i n  t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e  a f t e r  l a b y r i n t h e c t o m y  a 
s e c o n d  o p e r a t i o n  o f  l a b y r i n t h  d e s t r u c t i o n  o n  t h e  o p p o s i t e  s i d e  n o t  
o n l y  w e a k e n s  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  Type  I n e u r o n s  o n  t h e  e i d e  of 
t h e  s e c o n d  o p e r a t i o n  , b u t  also d e c r e a s e s  c o n t r a l a t e r a l  i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e  a n d  f a c i l i t a t e s  t h e  a c t i v i t y  o f  Type  I n e u r o n s  on t h e  
s i d e  o f  t h e  first o p e r a t i o n ,  t h u s  l e a d i n g  to B e c h t e r e v ' s  compensa-  
t o r y  n y s t a g m u s .  
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A s i m i l a r  e x p l a n a t i o n  w o u l d  b e  a p p l i e d  e v e n  t o  t h e  d a t a  o f  
S p i e g e l  a n d  S a t a , ( 1 9 2 7 ) ,  b u t  e v e n  a f t e r  a s h a r p  b i l a t e r a l  l a b y r i n -  
t h e c t o m y  s u p p l e m e n t a r y  u n i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e s  e l i c i t s  n y s t a g m u s  and  d e v i a t i o n  o f  t h e  e y e s .  The c o n c e p t  
o f  t h e  l i b e r a t  i o n  of Type I n e u r o n s  f r o m  c o n t r a l a t  e r a 1  i n h i b i t  i o n  
i s  s t r e n g t h e n e d  by  t h e  f a c t  t h a t  a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s  c o n d u c t i n g  t h e s e  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s ,  a n o t i c e a b l e  i n c r e a s e  
i n  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  o f  d e a f f  e r e n t i z e d  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  was 
d i s c o v e r e d ,  a n d  a t  l e a s t  s e v e r a l  o f  them w e r e  p r o b a b l y  Type  I neu-  
r o n s  ( P r e c h t ,  S h i m a z u ,  Markham, 1 9 6 6 ) .  

T h i s  a s s u m p t i o n ,  f i n a l l y ,  d o e s  n o t  e x c l u d e  t h e  p o s s i b i l i t y  
t h a t  t h e  c e r e b e l l u m  or o t h e r  s t r u c t u r e s  p l a y  a n  i m p o r t a n t  r o l e  i n  
t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  c e n t r a l  c o m p e n s a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n  
( C a r p e n t e r  e t  a l . ,  1 9 5 9 ) .  

A s  f a r  as a c c o m p l i s h m e n t  o f  r e s t o r a t i o n  o f  s y m m e t r y  i n  e y e  
movements  c a u s e d  b y  s t i m u l a t i o n  of  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  s e m i c i r -  
c u l a r  c a n a l s  i s  c o n c e r n e d ,  e v i d e n t l y  it i s  e s s e n t i a l l y  t h e  f a c t  t h a t  
t h e  r e m a i n i n g  i n t a c t  l a b y r i n t h  c o n t r o l s  n o t  o n l y  t h e  i p s i l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  Type I n e u r o n s  b u t  a l s o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  Type I n e u r o n s  
r e c i p r o c a l l y  b y  means o f  t h e  c o m m i s s u r a l  i n h i b i t o r y  m e c h a n i s m .  
I n s o f a r  as  t h i s  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  i s  d e v e l o p e d  v e r y  s t r o n g l y  i n  
t h e  c o m p e n s a t i o n  s t a g e  i t  may b e  s u f f i c i e n t  t o  i n s u r e  f u l l y  sym- 
m e t r i c a l  c o n t r o l  o f  t h e  e y e  m o t i o n s  e l i c i t e d  by r o t a t i o n .  

D e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  i n  r e c e n t  y e a r s  t h e  m o s t  a b u n d a n t  m a t e r -  
i a l  h a s  b e e n  o b t a i n e d  on  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  s p e c i f i c  l i n k s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  o c u l o m o t o r  a r c ,  a n y  q u e s t i o n s  on t h e  m e c h a n i s m s  /189  
o f  e y e  m o t i o n s  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
a r e  f a r  f r o m  r e s o l v e d .  I n  p a r t i c u l a r ,  a s  b e f o r e ,  t h e  mechanism o f  
t h e  a p p e a r a n c e  o f  n y s t a g m u s  i s  n o t  c l e a r .  

F u r t h e r m o r e ,  p r o g r e s s  i n  t h e  u n d e r s t a n d i n g  of t h i s  q u e s t i o n  
i s  u n c o n d i t i o n a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  i n v e s t i g a t i o n  of  t h e  o c u l o -  
m o t o r  a p p a r a t u s  a s  a w h o l e .  I n  t h i s  r e g a r d ,  t h e  g r e a t e s t  h e l p  c a n  
b e  m a t h e m a t i c a l  s i m u l a t i o n  o f  t h e  o c u l o m o t o r  a p p a r a t u s  w i t h  t h e  
c o n s e q u e n t  t e s t i n g  o f  m o d e l s  upon c o m p u t e r s .  T h i s  p a t h  o p e n s  b r o a d  
p o s s i b i l i t i e s  f o r  e x p e r i m e n t s  on m a c h i n e s  a n d ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  
g i v e s  p h y s i o l o g y  a means t o  c r e a t e  a n d  t e s t  w o r k i n g  h y p o t h e s e s  w h i c h  
w i l l  a i d  a d i r e c t e d  e x p e r i m e n t  o n  a n i m a l s .  

174 



C H A P T E R  V 

C O N N E C T I O N S  O F  T H E  L A B Y R I N T H  W I T H  T H E  S P I N A L  CORD 

Morpho1  o g y  

Vestibule-Spinal P r o j e c t i o n s .  A t  t h e  p r e s e n t  t i m e  i t  i s  a / 1 9 0  
g e n e r a l l y  a c k n o w l e d g e d  f a c t  t h a t  t h e  f i b e r s  g o i n g  f r o m  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  t o  t h e  s p i n a l  c o r d  may b e  d i v i d e d  i n t o  t w o  s y s t e m s :  t h e  
v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t ,  a n d  f i b e r s  d e s c e n d i n g  i n  t h e  m e d i a l  l o n g i -  
t u d i n a l  b u n d l e  a n d  i t s  c o n t i n u a t i o n  i n  t h e  s p i n a l  c o r d .  

The v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  p r o c e e d s  i p s i l a t e r a l l y  t o  t h e  l o w e r  
l e v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  i n  t h e  v e n t r a l - l a t e r a l  f u n i c u l u s  on t h e  
same s i d e .  The f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  t a k e  t h e  same 
p o s i t i o n ,  p a s s i n g  i n  a v e n t r a l - m e d i a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  p o i n t  o f  
t h e i r  o r i g i n .  T u r n i n g  g r a d u a l l y  i n  a c a u d a l  d i r e c t i o n ,  t h e y  a p p e a r  
more d o r s a l - m e d i a l  t h a n  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  f a c i a l  n e r v e .  C o n t i n u -  
i n g  f u r t h e r  i n  a c a u d a l  d i r e c t i o n ,  t h e  f i b e r s  a r e  l o w e r e d  i n  a more  
d o r s a l - m e d i a l  d i r e c t i o n  t h a n  t h e  n u c .  a m b i g i u s ,  more l a t e r a l  t h a n  
t h e  r o o t s  o f  t h e  s u b l i n g u a l  n e r v e  f i b e r s  a n d  more d o r s a l  t h a n  t h e  
i n f e r i o r  o l i v e .  F u r t h e r m o r e ,  t h e y  p a s s  more d o r s a l  t h a n  t h e  r e t i c -  
u l a r  l a t e r a l  n u c l e u s  t o  w h i c h  t h e y  y i e l d  c o l l a t e r a l s .  A f t e r  e n t e r -  
i n g  t h e  s p i n a l  c o r d ,  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e m  may b e  d i s c o v e r e d  i n  t h e  
v e n t r a l  h a l f  o f  t h e  l a t e r a l  f u n i c u l u s ,  w h i l e  o t h e r  f i b e r s  d e s c e n d  
i n  a m e d i a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  p l a c e  w h e r e  t h e  v e n t r a l  roots a p p e a r .  
The vestibule-spinal f i b e r s  w e r e  t r a c e d  t o  t h e  l o w e r  l u m b a r  a n d  s a c -  
r a l  r e g i o n s  i n  a n i m a l s  a n d  man ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  I t  i s  n e c e s -  
s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  i n  t h e  l o w e r  r e g i o n s  
o f  t h e  s p i n a l  c o r d  i s  d i s p l a c e d  i n  a d o r s a l - m e d i a l  d i r e c t i o n .  I g -  
n o r a n c e  o f  t h i s  f a c t  o f t e n  l e a d s  t o  u n f o r t u n a t e  c o n f u s i o n  ( N y b e r g -  
H a n s e n ,  1 9 6 4 ) .  

The m a j o r i t y  o f  a u t h o r s  c o n s i d e r  t h a t  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  i s  
t h e  s o u r c e  o f  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t .  

I t  i s  known t h a t  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  h a s  
s o m a t o t r o p i c  o r g a n i z a t i o n ,  a n d  l o c a l i z e d  s t i m u l a t i o n  or s e p a r a t i o n  
o f  it i s  e x p r e s s e d  b y  a c h a n g e  i n  m u s c l e  t o n e  a n d  m y o t a c t i c a l  r e -  
f l e x e s  o f  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  e x t r e m i t i e s .  They a s s u m e  t h a t  
t h e s e  i n f l u e n c e s  were  i n t e r m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  
However ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  d i d  n o t  show s o m a t o -  
t r o p i c  l o c a l i z a t i o n  i n  i t  ( S p r a g u e ,  C h a m b e r s ,  1 9 5 4 ) ;  B r o d a l  a n d  
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T o r v i k  ( 1 9 5 7 )  m o r p h o l o g i c a l l y  c o n f i r m e d  t h e  a b s e n c e  o f  s u c h  l o c a l i -  /191 
z a t i o n .  The f a s t i g i o - r e t i c u l a r  s y s t e m  i s  a l s o  o r g a n i z e d  d i f f u s e l y .  
The f o l l o w i n g  q u e s t i o n  a r o s e :  c a n n o t  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w h i c h  
r e c e i v e  f i b e r s  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m  s e r v e  as  a n  i n t e r m e d i a r y  l i n k  f o r  
t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  s o m a t i c a l l y  l o c a l i z e d  i m p u l s e s  f r o m  t h e  f o r w a r d  
p o r t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t o  t h e  s p i n a l  c o r d ?  Such  a c o n c e p t i o n  as -  
sumes  t h e  p r e s e n c e  o f  s o m a t o t r o p i c  l o c a l i z a t i o n  f r o m  t h e  l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n u c l e u s  t o  t h e  s p i n a l  c o r d .  S o m a t o t r o p i c  o r g a n i z a t i o n  
o f  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  was d e m o n s t r a t e d  ( B r o d a l ,  1 9 6 4 ;  B r o d a l  e t  a l ,  
1 9 6 6 )  m o r p h o l o g i c a l l y  b y  a p p l y i n g  a m o d i f i e d  Gudden m e t h o d .  A f t e r  
s e c t i o n i n g  t h e  s p i n a l  c o r d  o f  k i t t e n s  t h e y  o b s e r v e d  r e t r o g r a d e  d e -  
g e n e r a t i o n  i n  D e i t e r ' s  l a t e r a l  n u c l e u s .  I t  was f o u n d  t h a t  n o t  o n l y  
d o  g i g a n t i c  c e l l s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  s e n d  t h e i r  a x o n s  i n t o  t h e  
s p i n a l  c o r d ,  b u t  a l s o  t h e  s m a l l  o n e s .  The p r o j e c t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  
t o  t h e  s p i n a l  c o r d  h a d  a c l e a r  s o m a t i c  l o c a l i z a t i o n :  t h e  r o s t r a l -  
v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  s e n t  i t s  f i b e r s  t o  t h e  n e c k  s e c t i o n  
o f  t h e  s p i n a l  c o r d ,  t h e  d o r s a l - c a u d a l  t o  t h e  l u m b o s a c r a l ,  t h e  c e n -  
t r a l  p o r t i o n  t o  t h e  t h o r a c i c .  Thus t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  p r o j e c t i o n  
c o r r e s p o n d s  t o  t h e  demands o f  a s o m a t o t r o p i c  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  
c e r e b e l l u m  a n d  t h e  s p i n a l  c o r d .  Such  a f a c t  m u s t  b e  n o t e d .  The 
p r i m a r y  a f f e r e n t  f i b e r s  do  n o t  f e e d  t h e  z o n e  o f  t h e  " p o s t e r i o r  e x -  
t r e m i t y "  i n  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  b u t  a r e  o r g a n i z e d  b y  t h e  z o n e  o f  t h e  
" a n t e r i o r  e x t r e m i t y " ,  i . e .  i t s  r o s t r a l - v e n t r a l  p o r t i o n .  A c c o r d i n g  
t o  t h e  d a t a  o f  L o r e n t e  d e  N o  ( 1 9 3 3 a ) ,  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s ,  w h i c h  
i s  i m p o r t a n t  f o r  t o n i c  l a b y r i n t h  r e f l e x e s ,  i s  t h e  c h i e f  s o u r c e  o f  
a f f e r e n t s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  

I n s o f a r  a s  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  i n f l u e n c e  n o t  o n l y  t h e  t o n i c  
a n d  r e f l e x  a c t i v i t y  o f  t h e  c e r v i c a l  s e c t i o n s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d ,  
b u t  a l s o  t h e  l u m b o s a c r a l  s e c t i o n s ,  t h e  f o l l o w i n g  q u e s t i o n  a r i s e s :  
why d o  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  r e a c h  o n l y  t h e  z o n e s  o f  t h e  
a n t e r i o r  e x t r e m i t y  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ?  C e r t a i n l y  t h i s  d o e s  n o t  
e x c l u d e  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  on t h e  c e l l s  o f  t h e  d o r s a l - c a u d a l  p o r -  
t i o n  o f  t h e  n u c l e u s ,  a c t i n g  on t h e  l u m b o s a c r a l  s e c t i o n .  D e n d r i t e s  
o f  t h e  c e l l s  i n  t h i s  z o n e  may s p r e a d  i n t o  t h e  z o n e  o f  t h e  a n t e r i o r  
e x t r e m i t y  a n d  i n t o  o t h e r  r e g i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x  r e c e i v -  
i n g  p r i m a r y  f i b e r s .  C a j a l  ( 1 9 0 9 )  m e n t i o n e d  t h a t  d e n d r i t e s  o f  t h e  
c e l l s  o f  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  i n  t h e  mouse may s p r e a d  b e y o n d  i t s  
t e r r i t o r y  a n d  e n t e r  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  n u c l e i .  However ,  B r o d a l  
e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  d i d  n o t  c o r r o b o r a t e  t h i s  f o r  c a t s :  a l l  c e l l s  o f  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  l i m i t e d  t h e  d e n d r i t e s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a l o n e .  

The l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  i n f l u e n c e s  m y o t a c t i c  r e f l e x e s  
a n d  m u s c l e  t o n e  a c t i v a t i n g  b o t h  a l p h a  a n d  gamma n e u r o n s  o f  t h e  s p i -  
n a l  c o r d  ( A n d e r s s o n ,  G e r n a n d t ,  1 9 5 6 ) .  T h e r e f o r e  i t  was o f  i n t e r e s t ,  
c o n s i d e r i n g  t h e  i n f l u e n c e s  o f  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  on t h e  
s p i n a l  c o r d ,  t o  e x p l a i n  w h e r e  a n d  how t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  f i b e r s  
t e r m i n a t e  i n  t h e  s p i n a l  c o r d .  N y b e r g - H a n s e n  a n d  M a s c i t t i  (19641, / 1 9 2  
i n  B r o d a l ' s  l a b o r a t o r y ,  u s e d  t h e  N a u t - G l i s s  m e t h o d  t o  s t u d y  t h e  l o -  
c a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  f i b e r  e n d i n g s  a f t e r  e l e c t r o l y t i c  
d e s t r u c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e u s ,  a c c o r d i n g  t o  s y s t e m s  o f  
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c y t o a r c h i t e c t o n i c  l a m i n a e  o f  t h e  g r a y  m a t t e r  o f  s p i n a l  c o r d  s e g m e n t s  
p r o p o s e d  b y  Rexed ( 1 9 5 4 ) . a .  A f t e r  d e s t r u c t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  
d e g e n e r a t i o n  o f  f i b e r s  w a s  d i s c o v e r e d  e x c l u s i v e l y  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  
v e s t i b u l o - s p i n a l  b u n d l e .  D e g e n e r a t i o n  o f  p r e t e r m i n a l  a n d  t e r m i n a l  
f i b e r s  was o b s e r v e d  o n l y  i n  L a m i n a e  V I 1  a n d  V I I I .  N e u r o n s  o f  t h e s e  
l a m i n a e  a r e  i n t e r c a l o r y .  D e g e n e r a t i v e  c h a n g e s  n e i t h e r  i n  t h e  gamma 
m o t o n e u r o n s  n o r  i n  t h e  m e d i a l  n e u r o n s  w e r e  d i s c o v e r e d .  I n  t h e  c e r -  
v i c a l  a n d  l u m b a r  s e c t i o n s ,  d e g e n e r a t i o n  was more  p r o n o u n c e d  t h a n  i n  
t h e  t h o r a c i c  s e c t i o n .  The b a s i c  t y p e  o f  d e g e n e r a t e d  s y n a p s i s  w a s  
e x o d e n d r i t e ,  b u t  a x o s y m m a t i c  were  a l s o  f o u n d .  

F i b e r s  o f  t h e  d e s c e n d i n g  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a r e  d i r e c t -  
ed  m e d i a l l y  or somewhat  v e n t r a l - m e d i a l l y  a n d  a r e  g a t h e r e d  immedi-  
a t e l y  l a t e r a l  o f  t h e  c e n t r a l  l i n e ,  v e n t r a l - m e d i a l  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
k n e e  o f  t h e  f a c i a l  n e r v e .  From t h i s  p o i n t  t h e  f i b e r s  d e s c e n d i n g  t o  
t h e  s p i n a l  c o r d  c o n t i n u e  i n  t h e  c a u d a l  d i r e c t i o n  n e a r  t h e  c e n t r a l  
l i n e .  Then a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  p y r a m i d  i n t e r s e c t i o n  t h e y  a r e  d e -  
f l e c t e d  i n  a l a t e r a l  d i r e c t i o n ,  f r o m  w h i c h  t h e y  c o n t i n u e  i n  t h e  v e n -  
t r a l  f u n i c u l u s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  ( t h i s  p o r t i o n  o f  t h e  b u n d l e  i s  
s o m e t i m e s  c a l l e d  t h e  s u l c o - m a r g i n a l  b u n d l e ) .  

Nyberg-Hansen  (1964), a f t e r  e l e c t r o l y t i c  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  
f o u r  b a s i c  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t r a c e d  t h e  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  m e d i a l  
l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a n d  i t s  t e r m i n a l  a n d  p r e t e r m i n a l  f i b e r s  i n  t h e  
s e g m e n t s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  a c c o r d i n g  t o  t h e  N a u t - G l i s s  m e t h o d .  
The a u t h o r  c o n f i r m e d  t h e  d a t a  o f  C a r p e n t e r  a n d  c o l l .  (1960) t h a t  
o n l y  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  p r o v i d e d  f i b e r s  d e s c e n d i n g  i n  t h e  m e d i a l  
l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  b o t h  i n  t h e  : p s i -  a n d  c o n t r a l a t e r a l  d i r e c t i o n .  
I n  t h e  l u m b a r  s e c t i o n  d e g e n e r a t i o n  was n o t  o b s e r v e d .  D e g e n e r a t e d  
f i b e r s  w e n t  f r o m  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  and  e n t e r e d  t h e  v e n -  
t r a l  co lumn f r o m  t h e  d o r s a l - m e d i a l  s i d e ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  d o r -  
s a l  h a l f  o f  Lamina V I 1 1  o n  b o t h  s i d e s  and a l s o  t o  Lamina V I I .  De- 
g e n e r a t i o n  was n o t  t r a c e d  e i t h e r  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  i n t e r m e d i a l  
column or i n  C l a r k ' s  c o l u m n .  The d e g e n e r a t e d  f i b e r s  t e r m i n a t e d  
b o t h  i n  l a r g e  a n d  a l s o  i n  s m a l l  c e l l s .  From a f u n c t i o n a l  p o i n t  o f  /193 
v i e w  i t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  c o m p a r e  b o t h  s y s t e m s  w h i c h  h a v e  v e s t i b u -  
l a r  i n f l u e n c e s  on t h e  s p i n a l  c o r d .  The m a s s i v e  s o m a t o t o p i c a l l y  or- 
g a n i z e d  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  p r o c e e d s  t o  t h e  l o w e r  s e g m e n t s  a n d  
d e p a r t s  f r o m  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  t o  w h i c h ,  b a s i c a l l y ,  i m p u l s e s  f r o m  
t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  p r o c e e d .  The m e d i a l  n u c l e u s  i s  s u b j e c t  t o  i n -  
f l u e n c e s  f r o m  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  h a s  a l i m -  
i t e d  s p i n a l  p r o j e c t i o n  n o t  l o w e r  t h a n  t h e  t h o r a c i c  s e g m e n t s .  How- 
e v e r  b o t h  d e s c e n d i n g  t r a c t s  t e r m i n a t e  on t h e  7 t h  a n d  8 t h  l a m i n a e  
a n d  d o  n o t  c o n t a c t  t h e  m o t o r  n e u r o n s .  From t h e  a v a i l a b l e  s o m a t r o p i c  

e Laminae  a c c o r d i n g  t o  Rexed :  
(11) c e l l s  o f  t h e  d o r s a l  co lumn c o r r e s p o n d i n g  t o  R o w l a n d ' s  s u b s t a n c e ;  
( 1 1 1 - I V )  t h e  b a s i c  m a s s  o f  c e l l s  o f  t h e  d o r s a l  c o l u m n ;  (V-VI )  t h e  
f o u n d a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  c o l u m n ;  ( V I I )  c e l l s  o f  t h e  z o n a  i n t e r m e d i a ;  
( V I I I )  m e d i a l  p o r t i o n s  o f  t h e  v e n t r a l  c o l u m n ;  ( I X )  t h e  m e d i a l  a n d  
l a t e r a l  n u c l e i  o f  t h e  m o t o r  c e l l s .  S i z e s  o f  l a m i n a e  on v a r i o u s  l e -  
v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  v a r y .  

. -  - .  _ .  

( I )  t h e  summit  o f  t h e  d o r s a l  c o l u m n ;  
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d a t a ,  i t  i s  p e r m i s s a b l e  t o  a s s u m e  t h a t  a l o n g  t h e  p a t h s  o f  t h e  f i b e r s  
o r i g i n a t i n g  f rom t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  i m p u l s e s  f r o m  t h e  c r i s t a e  o f  
t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i n f l u e n c e  t h e  m u s c l e s  o f  t h e  n e c k  a n d  t h e  
f o r w a r d  e x t r e m i t i e s .  

S p i n o - V e s t i b u l a r  C o n n e c t i o n s .  The  s p i n o - v e s t i b u l a r  f i b e r s  as-  
c e n d  w i t h  t h e  f i b e r s  o f  t h e  d o r s a l  s p i n a l  c e r e b e l l a r  t r a c t .  The f i -  
b e r s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  may b e  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  c o l l a t e r a l s  
o f  t h e  d o r s a l  s p i n a l  c e r e b e l l a r  f i b e r s ,  b u t  t h e r e  i s  a c e r t a i n  num- 
b e r  o f  d i r e c t  s p i n o - v e s t i b u l a r  f i b e r s .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  
P o m p e i a n o  a n d  B r o d a l  ( 1 9 5 7 )  a n d  B r o d a l  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 1 ,  a s i g n i f i -  
c a n t  number  o f  s p i n o - v e s t i b u l a r  f i b e r s  d e p a r t  f r o m  t h e  l u m b o s a c r a l  
s e g m e n t s .  I t  w a s  d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  l o c a t i o n s  o f  t h e  s p i n o - v e s t i -  
b u l a r  f i b e r  e n d i n g s  a r e  t e r r i t o r i a l l y  l i m i t e d .  The number o f  d e -  
g e n e r a t i n g  t e r m i n a l  f i b e r s  i n  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  n u c l e i  i s  
s m a l l ,  a n d  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  i s  l i m i t e d  b y  t h e  m o s t  c a u d a l  r e g i o n s  
o f  t h e s e  n u c l e i .  I n  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  d e g e n e r a t i o n  i s  a l s o  weak 
a n d  i s  t r a c e d  o n l y  i n  i t s  d o r s a l  a n d  c a u d a l - d o r s a l  p o r t i o n s ,  ; . e . ,  
i n  t h o s e  r e g i o n s  w h i c h  a r e  n o t  f e d  b y  t h e  p r i m a r y  ‘ v e s t i b u l a r  f i b e r s .  
I n  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  t h e  t e r m i n a l  d e g e n e r a t i n g  f i b e r s  
e n d  i n  e x p a n d e d  c o m p a c t  t e r m i n a l  p a t c h e s  o n  t h e  p e r i k a r y o n  o f  g i -  
g a n t i c  c e l l s ,  a n d  a l t h o u g h  s u c h  c o n t a c t s  a r e  n o t  o b s e r v e d  on t h e  
s m a l l e r  c e l l s  o f  a g i v e n  n u c l e u s  t h e  p o s s i b i l i t y  i s  n o t  e x c l u d e d  
t h a t  s p i n a l  a f f e r e n t s  a c c o m p l i s h  s y n a p t i c  c o n t a c t s  w i t h  s u c h  c e l l s .  
Thus t h e  t e r m i n a l  r e g i o n  o f  s p i n a l  a f f e r e n t s  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h a t  
p o r t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  n u c l e u s  w h i c h  s e n d s  f i b e r s  t o  t h e  l o w e r  l e -  
v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d ,  ? . e . ,  w i t h  t h e  r e g i o n  o f  t h e  l o w e r  e x t r e m -  
i t y  o f  t h e  n u c l e u s .  I n s o f a r  a s  t h e  s p i n a l  v e s t i b u l a r  f i b e r s  l e a v e  
f r o m  t h e  l o w e r  s e g m e n t s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d ,  s u c h  o b s e r v a t i o n s  a l l o w  
u s  t o  s u p p o s e  t h a t  t h e  d o r s a l - c a u d a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  i s  f u n c -  
t i o n a l l y  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  l o w e r  p o r t i o n  of t h e  s p i n a l  c o r d  
a n d  c o r r e s p o n d i n g l y  w i t h  t h e  l o w e r  e x t r e m i t y .  The m o r p h o l o g i c a l  
d a t a  o f  B r o d a l  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  a r e  c o n f i r m e d  p h y s i o l o g i c a l l y  ( W i l -  
s o n ,  e t  a l ,  1 9 6 6 ) .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e s e  s p i n a l -  i m p u l s e s  a r e  
e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  f o r  r e f l e x e s  o f  t h e  r e a r  e x t r e m i t i e s  r e a l i z e d  
t h r o u g h  t h i s  n u c l e u s ,  w h i l e  f o r  r e f l e x e s  o f  t h e  f o r w a r d  e x t r e m i t i e s ,  
t h e  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  p l a y  a more  i m p o r t a n t  r o l e .  

I n  G r o u p s  x a n d  Z ,  w h i c h  a r e  n o t  f e d  b y  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i -  / 1 9 4  
b e r s ,  d e g e n e r a t i o n  i s  more  a b u n d a n t  t h a n  i n  a n y  o f  t h e  s t r i c t l y  v e s -  
t i b u l a r  n u c l e i .  The f a c t  t h a t  s p i n a l  a f f e r e n t s  e n t e r  Group x i s  i n -  
t e r e s t i n g  f r o m  t h e  p o i n t  o f  v i e w  o f  t h i s  p r o j e c t i o n  t o  t h e  f l o c c u l o -  
n o d u l a r  s e c t i o n  ( B r o d a l ,  T o r v i k ,  1 9 5 7 ) .  Thus  f o r  s p i n a l  i m p u l s e s  
t h e r e  i s  a s u f f i c i e n t l y  d i r e c t  r o u t e  t o  t h e  p h y l o g e n e t i c a l l y  o l d e s t  
v e s t i b u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  

I t  i s  c u r i o u s  t h a t  i n  man,  e v i d e n t l y ,  t h e  s p i n o - v e s t i b u l a r  f i -  
b e r s  a r e  o r g a n i z e d  t h e  same as  i n  c a t s .  

The d i f f e r e n c e  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  a n d  
s p i n a l  a f f e r e n t s  i n s i d e  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  d o e s  n o t  e x c l u d e  t h e  
p o s s i b i l i t y  o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e s e  two  t y p e s  o f  i m p u l s e s .  
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On t h e  w h o l e  t h e  s p i n a l  c o r d  d o e s  n o t  h a v e  g r e a t  c a p a c i t i e s  f o r  
e x e r t i n g  i n f l u e n c e  o n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  b y  means o f  d i r e c t  c o n -  
n e c t i o n s .  

Phys io logy  

Ves t i  bu lo -Sp ina l  I n f l u e n c e s  

O r g a n i z a t i o n  o f  t h e  V e s t i b u l a r  P r o j e c t i o n  i n  t h e  S p i n a l  Cord 

A t  t h e  p r e s e n t  t i m e  i t  i s  w e l l  known t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  s y s -  
t e m  i n f l u e n c e s  b o t h  t h e  p o s t u r a l  a n d  t h e  p h a s i c  r e f l e x  a c t i v i t y  o f  
t h e  s p i n a l  c o r d  ( M a g n u s ,  1 9 6 2 ;  F u l t o n  e t  a l . ,  1 9 3 0 ;  B a c h ,  Magoun, 
1 9 4 7 ;  G e r n a n d t ,  T h u l i n ,  1 9 5 3 ;  S p r a g u e ,  C h a m b e r s ,  1 9 5 4 ;  G e r n a n d t ,  
K a t s u k i ,  L i v i n g s t o n ,  1 9 5 7 ;  G r a n i t ,  P o m p e i a n o ,  Wal tman,  1 9 5 9 ;  F u k u d a ,  
1 9 6 1 ,  e t  a l . ) .  T h i s  i n f l u e n c e  c a n  b e  c o n d u c t e d  by many d e s c e n d i n g  
p a t h s  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  I n s o f a r  a s  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  p o s t u r a l  
r e f l e x e s  d e p e n d s  c h i e f l y  o n  i n t e r s e c t i o n  o f  p r o p r i o c e p t i v e  a n d  v e s -  
t i b u l a r  a c t i v i t i e s ,  i t  i s  p r o b a b l e  t h a t  t h e r e  i s  a s i g n i f i c a n t  c o n -  
v e r g e n c e  o f  f i b e r s  c o n d u c t i n g  s u c h  a c t i v i t y  t o  s p i n a l  a n d  p o s s i b l y  
s u p r a s p i n a l  n e u r o n s .  The e f f e c t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  on 
c o r t i c o - s p i n a l  ( m o t o r )  a c t i v i t y  ( G e r n a n d t ,  G i l m a n ,  1 9 6 0 a ,  b ;  M e g i r -  
i a n ,  T r o t h ,  1 9 6 4 )  a l s o  t e s t i f y  t o  t h e  f a c t  t h a t  s i g n i f i c a n t  i n t e r -  
a c t i o n  b e t w e e n  t h e s e  s y s t e m s  t a k e s  p l a c e  on t h e  s p i n a l  a n d  s u p r a -  
s p i n a l  l e v e l s .  I n s o f a r  as  i n  c a t s  t h e  s u p r a s p i n a l  s y s t e m s  h a v e  a 
s p i n a l  i n f l u e n c e  c h i e f l y  o n  t h e  i n t e r n e u r o n s ,  E r u l k a r  a n d  c o l l .  
( 1 9 6 6 )  u n d e r t o o k  a n  i n v e s t i g a t i o n  w i t h  t h e  a i m  o f  l o c a l i z i n g  t h e s e  
i n t e r n e u r o n s  i n  t h e  g r a y  m a t t e r  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  They c o n d u c t e d  
e x p e r i m e n t s  on c a t s  u n d e r  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a .  They s t i m u l a t e d  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e ,  t h e  p r e c r u c j a t e  c o r t e x  a n d  t h e  d o r s a l  r o o t s .  P o -  
t e n t i a l s  o f  s e p a r a t e  n e u r o n s  i n  t h e  s p i n a l  c o r d  w e r e  r e g i s t e r e d  i n -  
t r a -  a n d  e x t r a c e l l u l a r l y ,  a n d  a l s o  w e r e  removed f r o m  f i b e r s  o f  t h e  
d o r s a l  a n d  v e n t r a l  r o o t s .  For i d e n t i f i c a t i o n  o f  i n t e r n e u r o n s ,  /195 
t h e  c r i t e r i a  o f  F r a n k  a n d  F u o r t e s  ( F r a n k ,  F u o r t e s ,  1 9 6 6 )  a n d  o f  
Hunt a n d  Kuno ( 1 9 5 9 )  w e r e  u s e d .  I t  w a s  d i s c o v e r e d  t h e r e  a r e  s t r o n g  
e x c i t i n g  a n d  i n h i b i t o r y  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  o n  t h e  i n t e r n e u r o n s ;  
m o r e o v e r ,  i n t e r n e u r o n s  r e c e i v e  f i b e r s  f r o m  t h e  c o r t i c o - s p i n a l  s y s -  
t e m  a n d  f r o m  t h e  d o r s a l  r o o t s ,  a n d  a r e  t o p o g r a p h i c a l l y  l o c a l i z e d  a t  
a l l  l e v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  R e s p o n s i v e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s -  
t i b u l a r  n e r v e  i n  a number  o f  cases  were  l o n g  l a s t i n g ,  w h i c h  a t t e s t s  
t o  t h e  t o n i c  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  on t h e  i n t e r n e u r o n s .  Wi th  t h e  
m a i n t e n a n c e  o f  s u c h  p r o l o n g e d  a c t i v a t i o n ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i -  
b u l a r  n e r v e  m o d u l a t e s  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s  a c t i n g  o n  
t h e  p r e s y n a p t i c  a f f e r e n t  f i b e r s .  

The r e a c t i o n s  o f  3 3 1  i n t e r c a l o r y  n e u r o n s  o f  t h e  c e r v i c a l  a n d  
l u m b a r  l e v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  d o r s a l  r o o t s  a n d  m o t o r  c o r t e x  w e r e  r e g i s t e r e d  i n -  
t e r c e l l u l a r l y .  T h r e e  p o p u l a t i o n s  o f  i n t e r n e u r o n s  w e r e  f o u n d :  t h o s e  
r e a c t i n g  o n l y  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n ,  o n l y  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s ,  or t o  m o t o r  c o r t e x  a n d  v e s t i b -  
u l a r  n e r v e  s t i m u l a t i o n ;  some o f  t h e  i n t e r n e u r o n s  r e a c t e d  t o  a l l  
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t h r e e  t y p e s  o f  a p p l i e d  s t i m u l a t i o n .  

T h e s e  t h r e e  p o p u l a t i o n s  o f  n e u r o n s  were  d i s t r i b u t e d  a p p r o x i m a t -  
e l y  i n  t h r e e  c o l u m n s  s t r e t c h i n g  d o r s a l - v e n t r a l l y  i n  t h e  s p i n a l  c o r d :  
m e d i a l ,  c e n t r a l  a n d  l a t e r a l .  

I t  was d i s c o v e r e d  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  e l i -  
c i t e d  a l a r g e  p o t e n t i a l  i n  t h e  d o r s a l  r o o t  w h i c h  was s i m i l a r  t o  t h e  
r e f l e x  p o t e n t i a l  o f  t h e  d o r s a l  g r o u p  i n  i t s  c o n f i g u r a t i o n .  R e s p o n s e  
r e a c t i o n s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  
t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  r o o t s  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  l u m b a r  
a n d  s a c r a l  s e c t i o n s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  The mean l a t e n c y  o f  r e -  
s p o n s e s  was no  l e s s  t h a n  7 msec  ( w i t h  weak s t i m u l a t i o n  i t  i n c r e a s e d  
t o  1 5  m s e c ) .  The d u r a t i o n  o f  r e s p o n s e s  was a p p r o x i m a t e l y  20-30 
msec  a n d  c o n s i s t e d  o f  t w o  g r o u p s  of  d i s c h a r g e s  w i t h  a d u r a t i o n  o f  
3-6 msec e a c h .  R e s p o n s e s  t o  d u r a t i o n  o f  s t i m u l u s  were  v e r y  s e n s i -  
t i v e .  D e c r e a s e  i n  d u r a t i o n  t o  0 . 1  msec l o w e r e d  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  
r e s p o n s e  t o  6 0 % .  A 0 . 4 - 1 . 0  msec d u r a t i o n  o f  t h e  s t i m u l u s  was c r i t -  
i c a l .  

The a m p l i t u d e  o f  t h e  d o r s a l  r e f l e x  r o o t  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
r a m u l i  o f  t h e  d o r s a l  r o o t  i n  t h e  same s e g m e n t  ( i n c r e a s e d  i f  s t i m u -  
l a t e d )  was p r e c e e d e d  b y  s t i m u l a t i o n  of  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n e r v e  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t i m u l i  o f  35 m s e c .  Wi th  a n  i n t e r v a l  
b e t w e e n  t h e  s t i m u l i  o f  35-300 m s e c ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e f l e c t o r  r e -  
s p o n s e s  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s  d e c r e a s e d .  The g i v e n  c h a n g e s  w e r e  ac-  
c o m p a n i e d  by a d e c r e a s e  i n  a m p l i t u d e  o f  mono- a n d  p o l y s y n a p t i c  r e -  / 1 9 6  
s p o n s e s  i n  t h e  c e n t r a l  r o o t s .  I f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r a m u l u s  o f  t h e  
d o r s a l  r o o t s  p r e c e d e d  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  r e s p o n s e s  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  d o r s a l  r o o t  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  i n c r e a s e d  w i t h  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t i m u l i  o f  up t o  35 m s e c ,  
b u t  w e r e  s u p p r e s s e d  w i t h  a n  i n t e r v a l  o f  7 0 0  msec ;  i n  t h e  c o n t r a l a t e r -  
a l  d o r s a l  r o o t s ,  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a l -  
s o  i n c r e a s e d  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t i m u l i  o f  up t o  l s e c .  Sup-  
p r e s s i o n  o f  r e s p o n s e s  was n o t  d i s c o v e r e d .  P r e c i s e l y  t h e  same i n -  
t e r a c t i o n  w a s  e s t a b l i s h e d  f o r  two  s e g m e n t s  a b o v e  and  b e l o w  t h e  s t i m -  
u l a t e d  r a m u l u s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t ,  b o t h  i p s i -  a n d  c o n t r a l a t e r a l l y .  

U n d e r  c e r t a i n  c o n d i t i o n s ,  t h e s e  c h a r a c t e r  c h a n g e s  i n  a m p l i t u d e  
o f  t h e  d o r s a l  a n d  v e n t r a l  r o o t  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s -  
t i b u l a r  n e r v e  or o f  t h e  d o r s a l  r o o t  w e r e  d i f f e r e n t .  A f t e r  t e t a n i -  
z a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  ( 5 0 0  i m p / s e c  i n  t h e  c o u r s e  
o f  1 5  s e c )  or of  t h e  r a m u l u s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t ,  s u p p r e s s i o n  o f  t h e  
r e s p o n s e  o f  t h e  d o r s a l  r o o t  was o b s e r v e d .  Weakening  o f  t h e  r e s p o n s e  
i n  t h e  d o r s a l  r o o t  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  t h i n  r a m u l u s  o f  t h e  same 
r o o t  was a c c o m p a n i e d  by a n  i n c r e a s i n g  s t r e n g t h e n i n g  o f  r e s p o n s e  i n  
t h e  v e n t r a l  r o o t .  Wi th  r e s t o r a t i o n  o f  r e s p o n s e  r e a c t i o n  i n  t h e  d o r -  
s a l  r o o t ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t  r e t u r n e d  t o  
t h e  o r i g i n a l  l e v e l .  A d i f f e r e n t  e f f e c t  was o b s e r v e d  w i t h  t e t a n i z a -  
t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  I m m e d i a t e l y  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  t e t -  
a n i z a t i o n ,  i n  t h e  d o r s a l  a n d  v e n t r a l  r o o t  r e s p o n s e s  t o  s i n g l e  
s t i m u l i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  w e r e  d i m i n i s h e d .  Then d u r i n g  o n e  
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m i n u t e ,  s t r e n g t h e n i n g  o f  r e s p o n s e s  f o l l o w e d  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t s ,  
a l t h o u g h  r e s p o n s e s  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s  c o n t i n u e d  t o  r e m a i n  dim- 
i n i s h e d .  L a t e r  r e s p o n s e s  i n  b o t h  r o o t s  r e t u r n e d  t o  t h e i r  o r i g i n a l  
a m p l i t u d e .  

The i n t r o d u c t i o n  o f  p i c r o t o x i n ,  w h i c h  s u p p r e s s e s  p r e s y n a p t i c  
i n h i b i t i o n  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1963), e l i c i t e d  a p a t t e r n  o f  c h a n g e s  i n  
d o r s a l  a n d  v e n t r a l  r o o t  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  s i m i l a r  t o  t h a t  w i t h  t e t a n i z a t i o n .  E s t a b l i s h e d  d i f f e r e n c e s  
b e t w e e n  t h e  p o i n t  o f  r e s p o n s e  r e g i s t r a t i o n  a n d  t h e  p o i n t  o f  t e r -  
m i n a l  e n d i n g s  i n d i c a t e  t h a t  s e v e r a l  o f  t h e  i n t e r n e u r o n s ,  r e c e i v i n g  
p r o j e c t i o n s  f r o m  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l ,  r e t i c u l o - s p i n a l ,  c o r t i c o -  
s p i n a l  p a t h s  a n d  d o r s a l  r o o t s ,  c a n  b e  p r o j e c t e d  t o  o t h e r  i n t e r -  
n e u r o n s .  However t h i s  d o e s  n o t  a t  a l l  a p p e a r  t o  b e  t h e  r u l e  f o r  
a l l  i n t e r n e u r o n s ,  s i n c e  i t  i s  known t h a t  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  ( G e r n a n d t ,  G i l m a n ,  1 9 6 0 a )  o f  t h e  m o t o r  c o r t e x  
( L l o y d ,  1 9 4 1 )  or o f  t h e  d o r s a l  r o o t s ,  d i s c h a r g e s  i n  v e n t r a l  r o o t s  
a r e  i n c r e a s e d .  T h e r e f o r e  e v i d e n t l y  i n t e r n e u r o n s  c a n  s e n d  f i b e r s  t o  
t h e  p o s t - s y n a p t i c  membranes o f  m o t o n e u r o n s .  The d a t a  o f  E r u l k a r  
a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  show t h a t  s e v e r a l  i n t e r n e u r o n s  may b e  p r o j e c t e d  t o  
p r e s y n a p t i c  t e r m i n a l s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s .  The a u t h o r s  showed t h a t  
n e u r o n s  d i s t r i b u t e d  i n  Laminae  4 ,  5 a n d  6 r e s p o n d  t o  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  b y  m u l t i s p i k e d  d i s c h a r g e s  w i t h  a d u r a t i o n  
g r e a t e r  t h a n  30  m s e c .  

D a t a  o b t a i n e d  by E r u l k a r  a n d  c o l l .  show t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  
s y s t e m  i n f l u e n c e s  t h e  a c t i v i t y  o f  a f f e r e n t  f i b e r s  o f  t h e  s p i n a l  
c o r d .  A c c o r d i n g  t o  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  E c c l e s  e t  a l .  ( 1 9 6 1 b ) ,  
t h e  v e s t i b u l a r  s y s t e m  c a n  h a v e  a p r e s y n a p t i c  i n h i b i t o r y  e f f e c t  on 
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  d o r s a l  r o o t  f i b e r s  t h r o u g h  i n t e r n e u r o n s .  

The e f f e c t  o f  t e t a n i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i s  
i n t e r e s t i n g .  B e f o r e  r e s p o n s e  p o t e n t i a l s  a r e  m a n i f e s t e d  i n  t h e  v e n -  
t r a l  r o o t s ,  i m p u l s e s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  p a s s  some i n t e r m e d i -  
a t e  s t a t i o n s .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  f i n a l  p a t h  i s  t h e  p a t h  f r o m  
t h e  i n t e r n e u r o n  t o  t h e  p o s t - s y n a p t i c  s u r f a c e  o f  t h e  m o t o r  n e u r o n .  
H y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  i n t e r n e u r o n  a x o n  may c a u s e  t h e  a p p e a r a n c e  
o f  p o s t s y n a p t i c  p o t e n t i a l s  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t s ;  h o w e v e r ,  i t  d o e s  
n o t  e x p l a i n  c h a n g e s  i n  r e s p o n s e s  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s .  T h e s e  c h a n g e s  
m u s t  b e  r e l a t e d  t o  i n t e r n e u r o n s ,  upon w h i c h  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  
a r e  p r o j e c t e d .  They c a n n o t  b e  a c o n s e q u e n c e  o f  p o s t - t e t a n i c  h y p e r -  
p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  r o o t  f i b e r s  w h i c h  w e r e  n o t  s t i m u l a t e d  i n  
t h e  e x p e r i m e n t s  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n .  S u p p r e s s i o n  o f  r e s p o n s e s  i n  
t h e  d o r s a l  r o o t s  may b e  c o n n e c t e d  o n l y  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  d e p o l a r -  
i z e d  a c t i v i t y  i n  t h e  i n t e r n e u r o n s ,  p r o j e c t i n g  on t h e  d o r s a l  r o o t s ,  
w h i c h  h i n d e r s  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  i n  t h e s e  f i b e r s ,  or w i t h  
t h e  p o t e n t i a t i n g  e f f e c t  i n  t h e  f i b e r s  w h i c h  n o r m a l l y  e l i c i t s  h y p e r -  
p o l a r i z a t i o n  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s  ( M e n d e l ,  Wal l ,  1 9 6 4 ) .  
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Thus  i n t e r n e u r o n s  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  n e c k ,  t h o r a c i c  a n d  lum- 
b a r  s e c t i o n s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  a r e  a n  i m p o r t a n t  l i n k  i n  t h e  c o o r -  
d i n a t i o n  o f  i m p u l s e  i n t e r a c t i o n  from t h e  v e s t i b u l a r  s y s t e m ,  m o t o r  
c o r t e x  a n d  d o r s a l  r o o t s .  
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V e s t i b u l a r  I n f l u e n c e s  o n  t h e  S p i n a l  R e f l e x e s  

I n  1 9 5 2  G e r n a n d t  s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  
o f  l a b y r i n t h s  ( r o t a t i o n )  on t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  v e n t r a l  
r o o t s  i n n e r v a t i n g  t h e  p o s t e r i o r  e x t r e m i t y  a n d  o f  m o t o r  n e r v e s  f e e d -  
i n g  f l e x o r  or e x t e n s o r  m u s c l e s  o f  t h e  p o s t e r i o r  e x t r e m i t y .  

W i t h  r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i v i t y  i n  i p s i l a t e r a l  v e n t r a l  r o o t s ,  i t  
p r o v e s  t o  b e  t h e  ca se  t h a t  a m p u l l o p e t a l  c u r r e n t  o f  t h e  endolymph 
i n c r e a s e d  i m p u l s e  a c t i v i t y  a n d  a m p u l l o f u g a l  c u r r e n t  d e c r e a s e d  i t ,  
b u t  t h e  o p p o s i t e  e f f e c t  c o u l d  n o t  b e  r e g i s t e r e d .  T h i s  f a c t  a l l o w e d  
h im t o  a s s u m e  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  b i l a t e r a l  i n f l u e n c e s  o f  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  on t h e  s p i n a l  c o r d .  A c t u a l l y ,  a f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  c o n -  
t r a l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  o n l y  t h e  f i r s t  t y p e  o f  r e s p o n s e  w a s  ob -  
s e r v e d .  

Wi th  s e c t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n e r v e  t h e  s e c o n d  / 1 9 8  
t y p e  o f  r e s p o n s e  w a s  o b s e r v e d .  

Thus t h e s e  e x p e r i m e n t s  show t h e  s i g n i f i c a n c e  o f  p a i r e d  a c t i v i t y  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  on b o t h  s i d e s  i n  i n f l u e n c i n g  t h e  ac-  
t i v i t y  o f  m o t o n e u r o n s .  

Wi th  r e g i s t r a t i o n  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  n .  t i b i a l l i s  a n t e r i o r  
( f l e x o r )  a n d  n .  g a s t r o c n e m i u s  ( e x t e n s o r ) ,  G e r n a n d t  a n d  T h u l i n  ( 1 9 5 5 1 ,  
d u r i n g  r o t a t i o n  o f  a n  a n i m a l ,  d i s c o v e r e d  t h a t  a n  a m p u l l o p e t a l  c u r -  
r e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h  i n c r e a s e s  t h e  a c t i v i t y  o f  f l e x o r s  a n d  i n h i b i t s  
t h a t  o f  e x t e n s o r s ,  a n d  i n v e r s e l y ,  a n  a m p u l l o f u g a l  c u r r e n t  a c t i v a t e s  
e x t e n s o r s  a n d  i n h i b i t s  f l e x o r s .  T h u s ,  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
l a b y r i n t h  h a s  r e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s  on t h e  m u s c u l a t u r e  o f  e x t r e m i -  
t i e s .  The a u t h o r s  p r o p o s e d  t h a t  r e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s  w e r e  i n t e r -  
m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  s i n c e  s e c t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  d i d  n o t  i n f l u e n c e  t h e  d i s c o v e r e d  e f f e c t s .  
A f t e r  u n i l a t e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  8 t h  n e r v e ,  t h e  e f f e c t s  d i s a p p e a r e d .  

A r e c i p r o c a l  e f f e c t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  w a s  a l s o  
c l e a r l y  d e m o n s t r a t e d  d u r i n g  a n  i n v e s t i g a t i o n  o f  c h a n g e s  i n  mono- 
s y n a p t i c  r e f l e x e s  i n  d e c e r e b r a t e d  c a t s  u n d e r  r o t a t i o n  ( G e r n a n d t ,  
T h u l i n ,  1 9 5 3 ) .  A m p u l l o p e t a l  c u r r e n t  o f  t h e  endolymph i n  t h e  l a b y -  
r i n t h  h a d  a n  e x c i t i n g  i n f l u e n c e  on m o n o s y n a p t i c  f l e x o r  r e f l e x e s ,  
a n d  a m p u l l o f u g a l  c u r r e n t  i n h i b i t e d  t h e m .  The o p p o s i t e  p a t t e r n  was 
o b s e r v e d  i n  t h e  ca se  o f  e x t e n s o r  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s .  The same 
d a t a  were o b t a i n e d  f r o m  p i g e o n s  w i t h  E M G  r e g i s t r a t i o n  o f  r e f l e x o r s  
a n d  e x t e n s o r s  o f  t h e  w i n g s  ( v a n  E y c k ,  G e r n a n d t ,  1 9 5 3 ) .  T h e s e  d a t a  
w e r e  f o u n d  t o  c o n t r a d i c t  t h e  r e s u l t s  o f  d i r e c t  e l e c t r i c a l  s t i m u l a -  
t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  b y  w h i c h  t h e  e x t e n s o r  m o n o s y n a p t i c  
r e f l e x e s  were e x c i t e d  a n d  t h e  f l e x o r  o n e s  were  i n h i b i t e d  ( S p r a g u e  
e t  a l . ,  1 9 4 8 ;  T h u l i n ,  1 9 5 3 ) .  

Wi th  t h e  a i m  o f  e x p l a i n i n g  t h e s e  c o n t r a d i c t i o n s ,  G e r n a n d t  a n d  
T h u l i n  ( 1 9 5 5 b )  s e t  up e x p e r i m e n t s  i n  w h i c h  t h e y  s t i m u l a t e d  t h e  b u l -  
b a r  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  p e r f o r m e d  u n i l a t e r a l  a n d  b i l a t e r a l  
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s e c t i o n  o f  t h e  8 t h  n e r v e .  W i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e m e d i a l  r e t i c u -  
l a r  f o r m a t i o n ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  e x t e n s o r  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  ( n .  
g a s t r o c n e m i u s )  d i m i n i s h e d  a n d  f l e x o r  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  ( n .  t i b i -  
a l i s  a n t e r i o r )  i n c r e a s e d .  A f t e r  i p s i l a t e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  8 t h  
n e r v e ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  f l e x o r  a n d  e x t e n s o r  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  
l o w e r e d ,  a n d  i n h i b i t o r y  a n d  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  were  n o t  s o  c l e a r l y  p r o n o u n c e d .  S t i l l  
g r e a t e r  l o w e r i n g  o f  a m p l i t u d e s  o f  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  ( i n  c o m p a r i -  
s o n  w i t h  t h e  c o n t r o l )  w a s  o b s e r v e d  a f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  c o n t r a l a t e r -  
a l  8 t h  n e r v e .  T h e s e  d a t a  t h u s  show t h a t  i m p u l s e s  e n t e r i n g  t h e  r e t -  
i c u l a r  f o r m a t i o n  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  h a v e  a n  e x c i t i n g  i n f l u -  
e n c e  on i t .  However ,  i n  t h e  n o r m a l  c a s e  t h e s e  i n f l u e n c e s  a r e  com- 
p l e t e l y  b a l a n c e d  by p a i r e d  a c t i v i t y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  a n d  / 1 9 9  
o n l y  a f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  8 t h  n e r v e  when t h e  b a l a n c e  i s  d e s t r o y e d  
d o e s  t h e  i n t a c t  n e r v e  b e g i n  t o  m a n i f e s t  i t s  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s .  
C o n s e q u e n t l y ,  t h e  i n h i b i t o r y  a n d  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  become l e s s  
p r o n o u n c e d  upon s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  S u b s e q u e n t  
s e c t i o n  o f  t h e  o t h e r  v e s t i b u l a r  n e r v e  c o m p l e t e l y  l i b e r a t e s  t h e  r e -  
t i c u l a r  f o r m a t i o n  f r o m  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s .  

Thus  d a t a  o b t a i n e d  w i t h  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  
a n d  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a r e  i n  com- 
p l e t e  c o r r e l a t i o n ,  i . e . :  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s -  
t i b u l a r  n u c l e i  t h e  same d e s t r u c t i o n  o f  e q u i l i b r i u m  i s  c r e a t e d  w h i c h  
i s  a t t a i n e d  b y  u n i l a t e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  8 t h  n e r v e .  

Thus  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  p r o d u c e s  
r e c i p r o c a l  e x c i t a t i o n  or i n h i b i t i o n  o f  m o n o s y n a p t i c  e x t e n s o r  a n d  
f l e x o r  r e f l e x e s .  What p a t h s  a r e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  c o n d u c t i o n  o f  
t h i s  e f f e c t ?  The r e s u l t s  o f  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  P r e c h t  a n d  c o l l .  
( 1 9 6 7 b )  shows t h a t  some v e s t i b u l a r  Type I ,  I1 a n d  111 n e u r o n s  a r e  
p r o j e c t e d  d i r e c t l y  i n t o  t h e  s p i n a l  c o r d ,  i . e . ,  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  
t r a c t  a n d  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  p r o b a b l y  p l a y  a b a s i c  r o l e  i n  
t h e  r e a l i z a t i o n  o f  t h e s e  e f f e c t s  on m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s ,  b u t  i t  
i s  i m p o s s i b l e  t o  d e n y  t h e  p o s s i b l e  p a r t i c i p a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  r e -  
t i c u l a r  p a t h s .  

G e r n a n d t  a n d  T h u l i n  ( 1 9 5 5 a ) ,  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u -  
l a r  f o r m a t i o n ,  d i s c o v e r e d  r e g i o n s  i n  i t  w h i c h  h a v e  a r e c i p r o c a l  e f -  
f e c t  on r e f l e x e s  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t s ,  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  n e r v e s  i n n e r v a t i n g  m u s c u l a r  a n t a g o n i s t s .  T h e s e  r e g i o n s  a r e  
e a s i l y  d i s c o v e r e d  i n  t h e  m e d i a l  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  d i f f i c u l t l y  
i n  t h e  l a t e r a l  o n e s .  R e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a -  
t i o n  c o u l d  b e  e i t h e r  e x c i t i n g  w i t h  s u b s e q u e n t  i n h i b i t i o n  a f t e r  ce s -  
s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n ,  or i n h i b i t o r y  w i t h  s u b s e q u e n t  i n c r e a s e  i n  
t h e  v a l u e  o f  r e f l e x e s  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n .  The same e f -  
f e c t s  w e r e  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  
I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  d i f f e r e n t  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n f l u e n c e  
d i f f e r e n t  r e g i o n s  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  
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V e s t i b u l a r  I n f l u e n c e s  on a- a n d  y-Motoneurons 

A n d e r s o n  a n d  G e r n a n d t  ( 1 9 5 6 ) ,  i n  e x p e r i m e n t s  o n  d e c e r e b r a t e d  
c a t s ,  s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
on t h e  a c t i v i t y  o f  a- a n d  y - f i b e r s  o f  t h e  m o t o r  n e r v e s .  A n i m a l s  
were  d e a f f e r e n t i z e d  b y  s e c t i o n i n g  t h e  d o r s a l  r o o t s  a t  t h e  L 5 - S 2  
l e v e l .  

For y - f i b e r s  t h e  t h r e s h o l d  v a l u e s  o f  s t i m u l a t i o n  s t r e n g t h  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  were  l o w e r  ( b y  2 . 5 - 2 . 9  t i m e s )  
t h a n  f o r  a - f i b e r s .  Wi th  t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  1 - 2  i m p /  
s e c  w i t h  t h r e s h o l d  v a l u e s  f o r  y - f i b e r s  on t h e  f i r s t  s t i m u l u s ,  i m -  / 2 0 0  
p u l s e s  c o u l d  a p p e a r  e v e n  i n  a - f i b e r s ,  b u t  on t h e  s e c o n d  a n d  s u b s e -  
q u e n t  o n e s  t h e y  d i s a p p e a r e d  a n d  c o u l d  b e  e l i c i t e d  a g a i n  o n l y  by i n -  
c r e a s i n g  t h e  f o r c e  o f  s t i m u l a t i o n .  R e s p o n s e  d i s c h a r g e s  i n  a - f i b e r s  
were  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  t h o s e  o f  y - f i b e r s  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e y  d i d  
n o t  i n c r e a s e  p r o g r e s s i v e l y  w i t h  c o n t i n u o u s  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  t h e  e f f e c t  o f  e x c i t -  
i n g  i n f l u e n c e s  a p p e a r s  i n  a - f i b e r s ,  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  o f  w h i c h  
may i n c r e a s e  t o  1 0 0  i m p / s e c .  Wi th  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  s u c h  a n  i n -  
c r e a s e  i n  i m p u l s e  f r e q u e n c y  i n  a - f i b e r s  was n e v e r  r e g i s t e r e d .  R e -  
f l e x  d i s c h a r g e s  i n  a - f i b e r s  h a d  a f r e q u e n c y  o f  2 0 - 4 0  a n d  s o m e t i m e s  
50-80 i m p / s e c .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  i f  i m p u l s e s  i n  t h e  m o t o r  c e l l s  d o  
n o t  p r o c e e d  a l o n g  t h e  t r a c t s  m e d i a t i n g  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s ,  t h e  
f r e q u e n c y  o f  t h e i r  i m p u l s a t i o n  may d e p e n d  upon t h e  i n h i b i t o r y  f e e d -  
b a c k  mechanism ( E c c l e s ,  1 9 5 3 1 ,  and  t h e  e f f e c t  o f  t h i s  s y s t e m  c a n n o t  
b e  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  t h e  p u r e l y  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  o f  t h e  v e s t i b -  
u l a r  a p p a r a t u s .  

With r e g i s t r a t i o n  o f  t h e  a c t i v i t y  i n  f i b e r s  o f  t h e  v e n t r a l  r o o t ,  
r e s p o n s e s  w e r e  d i s c o v e r e d  w h i c h  showed t h a t  b o t h  e x c i t i n g  a n d  i n h i b -  
i t o r y  i n f l u e n c e s  may e n t e r  t h e  same c e l l .  T h i s  e f f e c t  was d i s c o v e r -  
e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  f o r c e  o f  s t i m u l a t i o n  ( d u r a t i o n  o f  s t i m u l i  
was a c o n s t a n t  1 m s e c ) .  

With a n  i n c r e a s e  o f  s t i m u l u s  h i g h e r  b y  1 . 3  a n d  1 . 7  t i m e s  t h a n  
t h e  t h r e s h o l d  s t i m u l u s ,  a f t e r  t h e  i n i t i a l  d i s c h a r g e  a p e r i o d  o f  s i -  
l e n c e  l a s t i n g  up t o  2 0  msec  f o l l o w e d ;  a f t e r w a r d s  i m p u l s e  d i s c h a r g e s  
were a g a i n  r e g i s t e r e d .  With a f o r c e  o f  s t i m u l u s  h i g h e r  by 1 . 9 ,  2 . 2 ,  
a n d  2 . 7  t h a n  t h e  t h r e s h o l d ,  t h e  e f f e c t  o f  t h e  a p p e a r a n c e  o f  two  d i s -  
c h a r g e  s p i n d l e s  w a s  c l e a r l y  s e e n .  T h i s  p e r i o d  o f  s i l e n c e  w a s  n o t  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c e n t r a l  r e f r a c t i o n  a b i l i t y  or w i t h  l o w e r e d  e x -  
c i t a b i l i t y ,  s i n c e  t h e  p e r i o d  o f  s i l e n c e  c h a n g e d  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  
f o r c e  o f  s t i m u l a t i o n .  I t  a l s o  was n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  f e e d b a c k  
m e c h a n i s m ,  s i n c e  a f t e r  a p a c k e t  o f  i m p u l s e s  f o l l o w i n g  a p e r i o d  o f  
s i l e n c e ,  c e s s a t i o n  o f  i m p u l s e  g e n e r a t i o n  i n  t h e s e  r o o t  f i b e r s  was 
n o t  o b s e r v e d .  E v i d e n t l y ,  t h i s  e f f e c t  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
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c o n d u c t i o n  o f  e x c i t i n g  a n d  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  a l o n g  t w o  d i f f e r -  
e n t  t r a c t s ,  w h e r e u p o n  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  a r e  c o n d u c t e d  f a s t e r .  

Wi th  a f r e q u e n c y  of 2-4 Hz a p a i r  o f  s m a l l  s p i k e s  a p p e a r e d  i n  
r e s p o n s e  t o  e a c h  s t i m u l u s .  Wi th  a f r e q u e n c y  o f  1 0  Hz a n d  a b o v e ,  
i r r e g u l a r  l a r g e  s p i k e s  a p p e a r e d ,  t h e  number o f  w h i c h  c o n t i n u a l l y  i n -  
c r e a s e d  w i t h  a c o n t i n u a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n .  However ,  a f t e r  1 4  s e c -  
o n d s  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  d e c r e a s e d  a n d  o n l y  l a r g e  s p i k e s  were  
r e g i s t e r e d .  I n  a - f i b e r s  d i s c h a r g e s  w e r e  r e g i s t e r e d  e v e n  w i t h  a f r e -  
q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  1 0 0  Hz. A l t h o u g h  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  
was c h a n g e d ,  t h e  i m p u l s e s  n e v e r  d i s a p p e a r e d .  

Wi th  a c h a n g e  i n  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  f r o m  1 t o  1 0  Hz, ac-  /201 
t i v i t y  i n  a -  a n d  y - f i b e r s  w a s  r e g i s t e r e d .  

Wi th  a f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  2 0  Hz,  a c t i v i t y  i n  t h e  y -  
f i b e r s  was c o m p l e t e l y  s u p p r e s s e d .  For 5 s e c o n d s  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  
s t i m u l a t i o n  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  m a r k e d l y  i n c r e a s e d .  T h i s  i n -  
c r e a s e  i n  a c t i v i t y  i n d i c a t e s  t h e  i n h i b i t o r y  c o m p o n e n t  o f  v e s t i b u l a r  
i n f l u e n c e s  s i n c e  t h e  e f f e c t  c a n n o t  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  f a t i g u e :  
d i s c h a r g e s  a p p e a r e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  c e s s a t ' i o n  o f  s t i m u l a t i o n .  
S t i m u l a t i o n  o f  p r o p r i o c e p t o r s  s u p p r e s s e d  t h e  e f f e c t  o f  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  i n  a -  a n d  y - f i b e r s .  

T h u s ,  t o n i c  a c t i v i t y  i n  y - a f f e r e n t s  w a s  c o n n e c t e d  w i t h  a m o d e r -  
a t e  c u r r e n t  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  8 t h  n e r v e .  A c t i v i t y  o f  a - f i b e r s  
" r e s t r a i n e d "  t h e  a c t i v i t y  i n  t h e  y - f i b e r s  t h r o u g h  r e t u r n  c o l l a t e r -  
a l s  t o  t h e  c e l l s  o f  t h e  v e n t r a l  co lumn w h i c h  g i v e  r i s e  t o  y - f i b e r s .  
T h u s ,  i n i t i a l l y ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  i n c r e a s e s  t h e  
a c t i v i t y  o f  y - f i b e r s ,  t h e n  o f  a - f i b e r s  w h i c h ,  f i n a l l y ,  e l i c i t  mus- 
c u l a r  c o n t r a c t i o n .  F u r t h e r m o r e ,  i n h i b i t i o n  p r o b a b l y  d e v e l o p s  ac-  
c o r d i n g  t o  t h e  t y p e  o f  f e e d b a c k ,  ; . e . ,  r e g u l a t i o n  o f  m u s c u l a r  c o n -  
t r a c t i o n  i s  c o n t r o l l e d  b y  t h e  m u s c l e s .  

Wi th  t h e  s t u d y  o f  y - a c t i v i t y  d u r i n g  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ) ,  T o t s u k a  a n d  c o l l .  
(1963) showed r e c i p r o c a l  a n d  n o n r e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s  o f  t h e  l a t t e r  
on t h e  s y s t e m  o f  y - f i b e r s .  N o n r e c i p r o c a l  i n f l u e n c e s  w e r e  d i s c o v e r -  
e d  w i t h  s t o p  s t i m u l i  a n d  w e r e  e x p r e s s e d  by a n  i n c r e a s e  o f  a c t i v i t y  
i n  y - f i b e r s  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  d i r e c t i o n  o f  r o t a t i o n .  However ,  
w i t h  c o u n t e r - c l o c k w i s e  r o t a t i o n  a c t i v i t y  was i n c r e a s e d  i n  t h e  a -  
f i b e r s  o f  t h e  l e f t  f l e x o r s  a n d  r i g h t  e x t e n s o r s  a n d  w a s  i n h i b i t e d  i n  
y - f i b e r s  o f  a n t a g o n i s t  m u s c l e s .  The o p p o s i t e  d e v e l o p m e n t  w a s  o b -  
s e r v e d  w i t h  c l o c k w i s e  r o t a t i o n .  An i n c r e a s e  i n  e x t e n s o r  a c t i v i t y  
was f o u n d  t o  b e  l i n e a r l y  d e p e n d e n t  upon t h e  amount  o f  a c c e l e r a t i o n .  
The a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  d i r e c t  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  o n  a - f i b e r s  
a r e  c o n t r o l l e d  b y  t h e  s y s t e m  o f  y - f i b e r s .  

V e s t i b u l o - s p i n a l  i n f l u e n c e s  on a - m o t o n e u r o n s  w e r e  s t u d i e d  b y  
A . I .  S h a p o v a l o v  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  i n  c a t s  i m m o b i l i z e d  b y  f l a x e d i l .  
They s t i m u l a t e d  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( t h e y  c o n d u c t e d  t h e  e l e c -  
t r o d e  t h r o u g h  t h e  r o u n d  w i n d o w ) ,  a n d  i n  s e v e r a l  e x p e r i m e n t s  t h e y  
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s t i m u l a t e d  ( w i t h  b i p o l a r  e l e c t r o d e s )  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  Wi th  i n -  
v e s t i g a t i o n  o f  1 4 6  l u m b a r  a - m o t o n e u r o n s  i n  80 c e l l s ,  SPSP ' s  w e r e  
r e g i s t e r e d ;  i n  42 c e l l s ,  I P S P ;  and  i n  24 c e l l s  t h e  r e a c t i o n  w a s  o f  
m i x e d  n a t u r e .  The m i x e d  c h a r a c t e r  o f  p o s t - s y n a p t i c  r e s p o n s e s  w a s  
more c l e a r l y  m a n i f e s t e d  w i t h  t h e  u s e  o f  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  a t  
v a r i o u s  f r e q u e n c i e s .  V e s t i b u l a r  s t i m u l i ,  as  a r u l e ,  e l i c i t e d  SPSP 
i n  e x t e n s o r s  a n d  I P S P  i n  f l e x o r  m o t o r  n e u r o n s .  A c t i o n  p o t e n t i a l s  
w e r e  g e n e r a t e d  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  s i n g l e  or r h y t h m i c  s t i m u l i  
a p p l i e d  t o  t h e  r o u n d  window. S o m e t i m e s  s e v e r a l  s t i m u l i  w e r e  r e -  
q u i r e d  ( f r o m  2-3  t o  1 0 - 1 2 )  t o  p r o d u c e  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a c l e a r l y  
d i s t i n c t  S P S P ,  w h i c h  may a t t a i n  c r i t i c a l  l e v e l  f o r  g e n e r a t i o n  o f  
s i n g l e  and  g r o u p  d i s c h a r g e .  

S P S P  a r i s i n g  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  c a n  / 2 0 2  
b e  s e p a r a t e d  i n t o  2 or 3 c o m p o n e n t s ,  t h e  f i r s t  o f  w h i c h  a r o s e  w i t h  
a v e r y  s h o r t  l a t e n t  p e r i o d  (minimum v a l u e  3 . 5 - 5 . 0  m s e c )  a n d  h a d  a 
v e r y  s h o r t  t e m p o r a l  p a s s a g e ,  s i m i l a r  t o  t h e  d u r a t i o n  o f  SPSP, e l i c -  
i t e d  by s t i m u l a t i o n  o f  m u s c u l a r  a f f e r e n t s  o f  Group  1 A .  However ,  
t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e s e  s h o r t  l a t e n t  c o m p o n e n t s  i s  v e r y  s m a l l  ( - 2 - 3  
m V ) .  A more d e l a y e d  w a v e - o f  p o s t - s y n a p t i c  d e p o l a r i z a t i o n  b e g a n  i m -  
m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  f i r s t  c o m p o n e n t ,  h a d  a p r o l o n g e d  t e m p o r a l  f l o w ,  
c o u l d  a t t a i n  a n  a m p l i t u d e  o f  6-8  m V  and  u n d o u b t e d l y  r e p r e s e n t e d  t h e  
r e s u l t  o f  p o s t - s y n a p t i c  e x c i t a t i o n .  

The v e r y  s h o r t e s t  l a t e n t  p e r i o d  o f  a p p e a r a n c e  o f  S P S P  i n  lum- 
b a r  m o t o n e u r o n s ,  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e -  
u s , e q u a l l e d  l e s s  t h a n  3-4 msec .  The f o c a l  r e s p o n s e ,  r e g i s t e r e d  by 
a m i c r o e l e c t r o d e  l o c a t e d  i n  t h e  r e g i o n  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  t o p o g -  
r a p h y  o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t ,  a r o s e  0 . 5  t o  0 . 3  
msec e a r l i e r  t h a n  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  s h o r t  l a t e n t  component  of 
S P S P .  T h i s  c i r c u m s t a n c e  a l l o w e d  t h e  a u t h o r s  t o  c o n s i d e r  t h e  s h o r t  
l a t e n t  component  as  a r e s u l t  o f  m o n o s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  m o t o n e u -  
r o n s  by  v e s t i b u l o - s p i n a l  i m p u l s e s .  

I n  t h e  c o u r s e  o f  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  m o n o s y n a p t i c  v e s t i b u l o -  
s p i n a l  SPSP e x h i b i t e d  a n  a p p r e c i a b l e  p o t e n t i a l .  

.! 
IPSP c o u l d  b e  e l i c i t e d  b o t h  by s i n g l e  and  by  r h y t h m i c  s t i m u l a -  

t i o n .  I P S P  w a s  e l i c i t e d  by  s i n g l e  s t i m u l a t i o n s  a t  a n  a m p l i t u d e  o f  
1 - 2  m V  (more  r a r e l y  5-6 mV) a n d  a p p e a r e d  w i t h  l a t e n t  p e r i o d  n o t  
l e s s  t h a n  6-7 m s e c ,  w h i c h  i n d i c a t e s  t h e  p r e s e n c e  o f  s u p p l e m e n t a r y  
s y n a p t i c  d e l a y s  a l o n g  t h e  p a t h  t o  t h e  m o t o n e u r o n s .  I n  a s i g n i f i -  
c a n t  number o f  c a s e s  I P S P  a r o s e  o n l y  w i t h  t e t a n i c  s t i m u l a t i o n .  
S t i m u l a t i o n  a t  a f r e q u e n c y  o f  2 0 0 - 3 0 0  t i m e s  p e r  s e c o n d  a p p e a r e d  t o  
b e  e f f e c t i v e ,  e n a b l i n g  t h e s e  v a l u e s  o f  p o s t - s y n a p t i c  h y p e r p o l a r i z a -  
t i o n  t o  a t t a i n  1 0 - 1 2  m V .  

A r t i f i c i a l  d i s p l a c e m e n t s  o f  t r a n s m e m b r a n e  p o t e n t i a l  d i f f e r -  
e n c e s  w i t h  t h e  a i d  of  p a s s i n g  a n  e l e c t r i c a l  c u r r e n t  t h r o u g h  a c e l l  
l e d  t o  r e g u l a r  c h a n g e s  i n  I P S P  e l i c i t e d  by v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n :  
d e p o l a r i z a t i o n  i n c r e a s e d  a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  d e c r e a s e d ,  and  w i t h  
t h e  p a s s a g e  o f  a s u f f i c i e n t l y  s t r o n g  c u r r e n t  d i s t o r t e d  v e s t i b u l o -  
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s p i n a l  I P S P ' s ,  c o n v e r t i n g  t h e m  t o  d e p o l a r i z e d  o n e s .  R e v e r s a l  o f  
IPSP b e g a n  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  a h y p e r p o l a r i z i n g  c u r r e n t  w i t h  a 
s t r e n g t h  of 12-16*10-8A. T h e s e  e x p e r i m e n t s  e s t a b l i s h e d  a c o m p l e t e  
s i m i l a r i t y  b e t w e e n  IPSP e l i c i t e d  by s t i m u l a t i o n  o f  n e r v e s  o f  t h e  
l o w e r  e x t r e m i t i e s  a n d  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s ,  a n d  c o n v i n c i n g l y  
t e s t i f i e d  t o  p o s t - s y n a p t i c  o r i g i n .  

The a c t i o n  of a p o l a r i z i n g  c u r r e n t  on S P S P ,  e l i c i t e d  by v e s -  / 2 0 3  . 
t i b u l a r  s t i m u l a t i o n ,  w a s  n o t  as m o n o t y p i c .  I n  a l a r g e  p o r t i o n  hy -  
p e r p o l a r i z a t i o n  and  d e p o l a r i z a t i o n  d i d  n o t  i n f l u e n c e  t h e  SPSP a m -  
p l i t u d e .  T h i s  w a s  t h e  c a s e  i n  2 4  o f  37  m o t o n e u r o n s .  I n  some o f  t h e  
c e l l s  d e p o l a r i z a t i o n  e v e n  i n c r e a s e d  somewhat  a n d  h y p e r p o l a r i z a t i o n  
d i m i n i s h e d  t h e  SPSP a m p l i t u d e .  Such  a n  e f f e c t  w a s  e s p e c i a l l y  
c l e a r l y  m a n i f e s t e d  i n  t h e  s h o r t  l a t e n t  S P S P ,  c o n s i d e r e d  as  a r e s u l t  
o f  m o n o s y n a p t i c  v e s t i b u l o - s p i n a l  e x c i t a t i o n .  I n  t h e s e  same c e l l s  
h y p e r p o l a r i z a t i o n  i n c r e a s e d  a n d  d e p o l a r i z a t i o n  d e c r e a s e d  t h e  p o l y -  
s y n a p t i c  S P S P  e l i c i t e d  by a f f e r e n t  s t i m u l a t i o n .  The same r e s u l t s  
w e r e  o b t a i n e d  e v e n  w i t h  v e s t i b u l o - s p i n a l  e x c i t a t i o n .  

The d a t a  o b t a i n e d  by t h e  a u t h o r s  e v i d e n c e  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  
m o n o s y n a p t i c  a c t i v a t i o n  o f  l u m b a r  m o t o n e u r o n s  by v e s t i b u l o - s p i n a l  
i m p u l s e s .  I n s o f a r  as m o r p h o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  ( N y b e r g - H a n s o n ,  
M a s c i t t i ,  1 9 6 4 )  c o u l d  n o t  r e v e a l  v e s t i b u l o - s p i n a l  e n d i n g s  o f  moto-  
n e u r o n s ,  t h e  a u t h o r s  a s s u m e d  t h a t  s y n a p s e s  f o r m e d  by e n d i n g s  o f  t h e  
v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  f i b e r s  and  b y  m o t o n e u r o n s  a r e  l o c a l i z e d  p r i -  
m a r i l y  i n  t h e  r e g i o n  o f  d e n d r i t e s  o f  t h e  l a t t e r .  D a t a  f r o m  e x p e r i -  
m e n t s  i n v e s t i g a t i n g  t h e  i n f l u e n c e  o f  t r a n s m e m b r a n a l  p o l a r i z a t i o n  i n  
a m a j o r i t y  o f  v e s t i b u l o - s p i n a l  S P S P  c o n f i r m  t h i s  a s s u m p t i o n .  I n s o -  
f a r  a s  i n  t h e  same c e l l s  p o l a r i z a t i o n  n o t i c e a b l y  c h a n g e d  t h e  p o l y -  
s y n a p t i c  S P S P  and  I P S P ,  t h e  a u t h o r s  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  o b t a i n e d  r e -  
s u l t s  a r e  n o t  a n  a r t i f a c t  c o n n e c t e d  w i t h  i n j u r y  t o  t h e  c e l l s  by  t h e  
m i c r o e l e c t r o d e .  The a u t h o r s  a s s u m e d  t h a t  t h e  f a c t  u n d e r  c o n s i d e r a -  
t i o n  i s  r e l a t e d  t o  t h e  l a r g e  d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  m i c r o e l e c t r o d e  
i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  soma and  w i t h  a c t i v a t e d  s y n a p s e s ,  w h i c h  may t a k e  
p l a c e  w i t h  d e n d r i t i c  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t t e r .  A t  t h e  same t i m e  
t h e  c l e a r  and  r e g u l a r  c h a n g e  i n  v e s t i b u l o - s p i n a l  IPSP u n d e r  t h e  i n -  
f l u e n c e  o f  p o l a r i z a t i o n ,  i n  t h e  o p i n i o n  o f  t h e  a u t h o r s ,  a t t e s t s  t o  
t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  i n h i b i t o r y  s y n a p s i s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  soma or 
p o r t i o n s  o f  d e n d r i t e s  n e a r  i t .  

S a s a k i  e t  a l .  ( 1 9 6 2 )  s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  e l e c t r i c a l  s t i m u -  
l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  on t h e  s p i n a l  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  i n  
c a t s .  The a u t h o r s  e s t a b l i s h e d  t h a t  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s  h a d  a n  e x c i t i n g  e f f e c t  on f l e x o r  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  
( s t i m u l a t i o n  o f  n .  t i b i a l i s ) .  E x c i t i n g  i n f l u e n c e s  may b e  s e p a r a t e d  
i n t o  two c o m p o n e n t s :  t h e  i n i t i a l  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  h a v i n g  s h o r t  
l a t e n c y  ( s e v e r a l  m s e c )  and  t h e  l a t e  e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  w i t h  a l a -  
t e n c y  o f  1 5 - 2 0  msec a n d  d u r a t i o n  g r e a t e r  t h a n  30 msec .  Wi th  i n t r a -  
c e l l u l a r  r e g i s t r a t i o n  i n  t h e  l u m b a r  a - m o t o n e u r o n s  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  
o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  e a r l y  a n d  l a t e  d e p o l a r i z e d  P S P ' s  w e r e  d i s c o v e r -  
e d .  The e a r l y  P S P ' s  h a d  a l a t e n c y  of a b o u t  1 0  msec and  w e r e  o f  s h o r t  
d u r a t i o n ;  t h e  l a t e  P S P ' s  h a d  a l a t e n c y  o f  1 5 - 2 0  msec  or l a r g e r  and  
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h a d  a s i g n i f i c a n t  d u r a t i o n ,  up t o  1 0 0 ' m s e c .  

B o t h  t h e  e a r l y  a n d  l a t e  SPSP c o u l d  g e n e r a t e  s p i k e s .  However ,  
f o r  t h e  l a t e r  SPSP t h e  c r i t i c a l  l e v e l  f o r  t h e  g e n e r a t i o n  o f  a s p i k e  
was e q u a l  t o  20 m V  a n d  w a s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  t h a n  t h a t  f o r  t h e  
e a r l y  o n e s .  S t i m u l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  h a d  a n  i n s i g n i f i c a n t  / 2 0 4  
e f f e c t  on PSP o f  t h e  f l e x o r  m o t o n e u r o n s .  S a s a k i  a n d  T a n a k a  ( 1 9 6 4 )  
c o n s i d e r  t h a t  e a r l y  SPSP may b e  c o n d i t i o n e d  by p h y s i c a l  i n f l u e n c e s  
a n d  b e  c o n d u c t e d  a l o n g  s p e c i f i c  p a t h s ,  a n d  t h e  l a t e r  b y  t o n i c  i n -  
f l u e n c e s  a n d  b e  c o n d u c t e d  a l o n g  n o n s p e c i f i c  p a t h s .  T h e s e  a s s u m p -  
t i o n s  o f  S a s a k i  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 2 ,  1 9 6 4 )  a r e  c o n f i r m e d  b y  t h e  d a t a  of 
P o m p e i a n o  a n d  M o r r i s o n  ( 1 9 6 6 1 ,  who s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  d e -  
s t r u c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  s p i n a l  
r e f l e x e s .  I t  w a s  shown t h a t  h e t e r o n y m i c  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s ,  as  
w e l l  a s  p o l y s y n a p t i c  r e f l e x e s ,  a r e  c o m p l e t e l y  s u p p r e s s e d  d u r i n g  t h e  
p h a s e  o f  d e s y n c h r o n i z e d  s l e e p .  I n s o f a r  as s u p p r e s s i o n  o f  t h e  r e -  
f l e x e s  w a s  o b s e r v e d  d u r i n g  t h e  e n t i r e  p h a s e  o f  d e s y n c h r o n i z e d  s l e e p ,  
t h e  a u t h o r s  a t t r i b u t e  t h i s  i n h i b i t i o n  t o  t h e  t o n i c  p e r i o d .  The ho -  
monymic m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s ,  a l t h o u g h  d e p r e s s e d ,  a r e  n o t  s u p p r e s s e d ,  
a n d  e v e n  d i s a p p e a r  d u r i n g  r a p i d  e y e  m o v e m e n t s .  The a u t h o r s  p o s i t  
t h a t  s u c h  s t r o n g  s u p p r e s s i o n  d u r i n g  s h o r t  i n t e r v a l s  o f  t i m e  i s  c o n -  
d i t i o n e d  by p h y s i c a l  i n h i b i t i o n .  

A f t e r  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  n u c l e i ,  p h a s e  
d e p r e s s i o n  o f  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x e s  w a s  n o t  o b s e r v e d .  D e s t r u c t i o n  
o f  t h e s e  n u c l e i  d i d  n o t  i n f l u e n c e  t o n i c  i n h i b i t i o n .  

M o r r i s o n  a n d  P o m p e i a n o  ( 1 9 6 5 b )  showed t h a t  t o n i c  i n h i b i t i o n  i s  
r e l a t e d  t o  p r o s y n a p t i c  s t r u c t u r e s ,  a n d  p h a s e  i n h i b i t i o n  i s  c o n n e c t e d  
w i t h  p r e s y n a p t i c  s t r u c t u r e s .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  C a r p e n t e r  a n d  
. c o l l .  ( 1 9 6 6 )  o n  d e s y n c h r o n i z e d  s l e e p ,  d u r i n g  r a p i d  e y e  m o t i o n s  d e -  
p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  Group I f i b e r s  d e v e l o p s ,  a s  a c o n s e q u e n c e  o f  
w h i c h  t h e  m o n o s y n a p t i c  r e f l e x  i s  b l o c k e d .  P o m p e i a n o  a n d  M o r r i s o n  
( 1 9 6 6 )  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e s e  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  m e d i a l  a n d  d e -  
s c e n d i n g  n u c l e i  a r e  b i l a t e r a l  a n d  a r e  m e d i a t e d  by c o n d u c t i o n  t h r o u g h  
t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e ,  a n d  t o n i c  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  a r e  
c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  r e t i c u l a r  s p i n a l  t r a c t .  

S i n o v e s t i b u l a r  Inf luences  

I n  e x p e r i m e n t s  on c a t s  u n d e r  c h l o r a l o s e  u r a t h a n e  a n d  n e m b u t a l  
a n a e s t h e s i a ,  W i l s o n  e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  s t u d i e d  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  o f  t h e  
n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  f o l l D w i n g  i p s i l a t -  
e r a l  n e r v e  t r u n k s :  n .  s u r a l i s  ( S U R ) ;  n .  g a s t r o c n e m i u s  + s o l e u s  ( G S ) ;  
n .  p l a n t a r i s  ( P L ) ;  n .  f l e x o r  d i g i t o r u m  l o n g u s  + n .  t i b i a l i s  p o s -  
t e r i o r  (FDL) ;  n .  p l a n t a r  (PLANT); n .  p e r o n e a l i s  communis ( C P )  a n d  
t h e  n e r v e  o f  t h e  p o p l i t e a l  t e n d o n  ( H S ) ,  f r o m  w h i c h  i n  s e v e r a l  e x -  
p e r i m e n t s  t h e y  s e p a r a t e d  n .  b i c e p s  p o s t e r i o r  s e m i t e n d i n o s u s  ( B S T ) ;  
n .  b i c e p s  a n t e r i o r  (BA) ;  n .  s e m i m e m b r a n o s u s  (SM); i n  CP t h e y  s e p a -  
r a t e d  n .  p e r o n e a l i s  s u p e r f i c i a l i s  ( S P ) ;  n .  t i b i a l i s  a n t e r i o r  + n .  / 2 0 5  
e x t e n s o r  d i g i t o r u m  l o n g u s  (TA + E L ) ;  c o n t r a l a t e r a l l y  t h e y  s e p a r a t e d  
HS, S U R ,  CP, a n d  PLANT. With  t h e  a i d  of  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  o f  

188 



... . - .._ .. . . .. .. . , 

t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t ,  1 6 3  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w e r e  
i d e n t i f i e d ;  1 4 9  of  t h e s e  w e r e  a c t i v a t e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  a t  t h e  l e v -  
e l  of L 3 - L q .  T h e s e  u n i t s  w e r e  d e s i g n a t e d  as  L - u n i t s .  Some ' o f  t h e  
n e u r o n s  were  a c t i v a t e d  o n l y  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e r v i c a l  s e g -  
m e n t s  or C - u n i t s .  T h i s  g r o u p  a l s o  i n c l u d e d  n e u r o n s  p e n e t r a t i n g  as  
f a r  as  t h e  t h o r a c i c  and  s u p e r i o r  l u m b a r  s e c t i o n s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  

I t  w a s  d i s c o v e r e d  t h a t  L - c e l l s  a r e  more n u m e r o u s  i n  t h e  c a u d a l  
p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  t h a n  i n  t h e  r o s t r a l  p o r t i o n .  T h e s e  c e l l s  
w e r e  l o c a t e d  i n  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s .  S p o n t a n e o u s l y  
a c t i v e  c e l l s  w e r e  f o u n d  more f r e q u e n t l y  i n  t h e  c a u d a l  p o r t i o n s  o f  
t h e  n u c l e u s .  

With s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  3 1  o f  6 1  C - c e l l s  
( 5 1 % )  and  1 8  o f  8 0  L - c e l l s  ( 2 2 % )  w e r e  a c t i v a t e d .  Among t h e  L - c e l l s ,  
11 h a d  a x o n s  w i t h  a s p e e d  o f  c o n d u c t i o n  o f  more t h a n  8 0  m / s e c ,  and  8 
more t h a n  1 0 0  m / s e c ,  ? . e . ,  a x o n s  p r o b a b l y  t e r m i n a t e d  i n  l a r g e  c e l l s ,  
w h i c h  c o n t r a d i c t s  t h e  known a n a t o m i c a l  d a t a  ( B r o d a l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  
Between t h e  r o s t r a l  and  c a u d a l  p o r t i o n s  of t h e  n u c l e u s  t h e r e  w e r e  
no  d i f f e r e n c e s  d u r i n g  a c t i v a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  b u t  b e t w e e n  t h e  
d o r s a l  and  v e n t r a l  p o r t i o n s  s u c h  a d i f f e r e n c e  was n o t e d .  I n  t h e  d o r -  
s a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  a l m o s t  n o  m o n o s y n a p t i c a l l y  a c t i v a t e d  
c e l l s  w e r e  f o u n d .  M o n o s y n a p t i c  r e s p o n s e s  w e r e  m o s t  o f t e n  r e g i s t e r e d  
i n  c e l l s  s i l e n t  a t  r e s t .  T h u s ,  L - c e l l s  w e r e  numerous  i n  t h e  r e g i o n  
n o t  h a v i n g  e n t r a n c e  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  ( W i l s o n  e t  a l . ,  1 9 6 7 ) .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  mixed  or c u t a n e o u s  n e r v e s  ( C P ,  P L A N T ,  SUR, 
S P Y  and  FDL), t h e  r h y t h m i c i t y  o f  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a l m o s t  
a l w a y s  i n c r e a s e d .  Wi th  s t i m u l a t i o n  a t  a f r e q u e n c y  o f  1 i m p / s e c ,  
r h y t h m i c i t y  c o u l d  b e  i n c r e a s e d  by 5 0 - 1 0 0 %  i n  t h e  c o u r s e  o f  1 0 0  msec .  
S t i m u l a t i o n  o f  a l l  t h e  e n u m e r a t e d  n e r v e s  g a v e  t h e  same e f f e c t .  Wi th  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  n e r v e s  BST, SM, B A ,  T A  + E L ,  PL a n d  G S ,  a v e r y  
weak i n c r e a s e  i n  r h y t h m i c  a c t i v i t y  w a s  d i s c o v e r e d  ( i n  o n l y  5 u n i t s  
of  39 d i d  t h e  r h y t h m i c i t y  i n c r e a s e  by  more t h a n  2 0 % ) .  

The e f f e c t  i n c r e a s e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  by t r i p l e  s t i m u l i  d u r i n g  
380 s e c .  

I n  mixed  n e r v e s  w i t h  s u c h  s t i m u l a t i o n  t h e  e f f e c t  w a s  n o t  i n -  
c r e a s e d  s o  s t r o n g l y .  T h i s  e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  f a c t  t h a t  
t h e  p a t h s  f r o m  t h e  m u s c u l a r  n e r v e s  demand g r e a t e r  t e m p o r a l  s u m m a t i o n .  

I f  c e l l s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  r e a c t e d  w i t h  i p s i l a t e r a l  s t i m u l a -  
t i o n  o f  t h e  n e r v e s  t h e n  t h e y  r e s p o n d e d  e v e n  t o  c o n t r a l a t e r a l  s t i m u -  
l a t i o n ,  b u t  t h e  r e a c t i o n  w a s  w e a k e r .  

F r e d r i c k s o n a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  d i s c o v e r e d  p r e s e r v a t i o n  o f  c o n t r a -  
l a t e r a l  i n f l u e n c e s  w i t h  d e e p  b a r b i t u r a t e  a n a e s t h e s i a .  T h e s e  a u t h o r s  
a s s u m e  t h a t  i n t r a c o m m i s s u r a l  f i b e r s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  p l a y  
a n  i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  e f f e c t  o f  a c t i v a t i o n  o f  v e s -  
t i b u l a r  n u c l e i .  Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s u p e r f i c i a l  
r a d i a l  n e r v e ,  26 o f  36 L - n e u r o n s  w e r e  a c t i v a t e d ,  w h e r e u p o n  t h e y  / 2 0 6  
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r e a c t e d  n o t i c e a b l y  more s t r o n g l y  t h a n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  m i x e d  o r  
c u t a n e o u s  n e r v e s  o f  t h e  p o s t e r i o r  e x t r e m i t y  ( W i l s o n  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

Such a n  e x t e n s i v e  c o n v e r g e n c e  of L - c e l l s  o f  t h e  l a t e r a l  v e s t i -  
b u l a r  n u c l e u s  i n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e s  o f  b o t h  r e a r  e x t r e m i t i e s  a n d  
t h e  f o r w a r d  o n e s  w e r e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  a l l  c e l l s .  

T h r e s h o l d s  o f  e x c i t a b i l i t y  w e r e  d e f i n e d  by W i l s o n  and  c o l l .  
( 1 9 6 6 )  f o r  2 1  c e l l s .  The v a l u e  9, ? . e . ,  t h e  f o r c e  of  s t i m u l a t i b n  
o f  n e r v e  t r u n k s  w i t h  w h i c h  c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  i n  d o r s a l  r o o t s  w e r e  
n o t e d ,  w a s  t a k e n  a s  a u n i t  o f  m e a s u r e m e n t .  A c t i v a t i o n  o f  L - c e l l s  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c u t a n e o u s  or m i x e d  n e r v e s  w a s  
w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  1 . 3 - 1 . 4  T. T h r e s h o l d s  o f  a c t i v a t i o n  w i t h  s t i m -  
u l a t i o n  o f  m u s c l e  n e r v e s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  t h a n  6 ,  8 and  9T. 
C o n s e q u e n t l y  t h e  low t h r e s h o l d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  m i x e d  n e r v e s  w a s  
n o t  c o n d i t i o n e d  by f i b e r s  i n n e r v a t i n g  m u s c l e s .  Wi th  c o n t r a l a t e r a l  
s t i m u l a t i o n  t h e  t h r e s h o l d s  w e r e  t h e  s a m e .  Wi th  s t i m u l a t i o n  by a 
t r i p l e  s t i m u l i  t h e  t h r e s h o l d s  w e r e  l o w e r e d :  m u s c l e  n e r v e s  n o t  a c t i -  
v a t i n g  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  s i n g l e  s t i m u l a t i o n  b e g a n  t o  
a c t i v a t e  w i t h  a f o r c e  o f  6 - 1 0  T; s o m e t i m e s  t h r e s h o l d s  w e r e  4 -5  T a n d  
l o w e r .  L o w e r i n g  o f  a t h r e s h o l d  w i t h  s t i m u l a t i o n  by t r i p l e  s t i m u l i  
i n d i c a t e s  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t e m p o r a l  s u m m a t i o n .  T h r e s h o l d s  o f  C -  
c e l l s  i s  t h e  same as f o r  L - c e l l s .  W i l s o n  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  o b s e r v e d  
t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  L 3 - L q  l e v e l  e l i c i t e d  n o t  o n l y  a n t i d r o m i c  a c -  
t i v a t i o n  b u t  a l s o  l a t e r  s y n a p t i c  a c t i v a t i o n  o f  t h e  c e l l s .  

I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  w i t h  s u c h  s t i m u l a t i o n  t h e  s t i m u l i  
a r e  p r o p a g a t e d  a l o n g  t h e  waves  o f  t h e  d o r s a l - l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  
b r a i n  ( v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  i s  d i s t r i b u t e d  v e n t r a l l y ) .  

However ,  i t  i s  more p r o b a b l e  t h a t  t h e  e f f e c t  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  a c t i v a t i o n  o f  f i b e r s  i n  t h e  v e n t r a l  q u a d r a n t .  Such  a n  a s s u m p -  
t i o n  a d m i t s  t h a t  n o t  o n l y  s t r a i g h t  s p i n a l  v e s t i b u l a r  f i b e r s  a r e  i n -  
c l u d e d  i n  t h e  e f f e c t  b u t  a l s o  t h a t  a s c e n d i n g  o n e s  a r e  i n c l u d e d  i n  
t h e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  s p i n o - c e r e b e l l a r  t r a c t ,  l o c a t e d  i n  t h e  d o r s a l  
p o r t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  w h i t e  s u b s t a n c e .  The b i l a t e r a l  e f f e c t  c o n -  
f i r m s  t h e  i n c l u s i o n  o f  v e n t r a l  or v e n t r a l - l a t e r a l  p a t h s .  With o n e  
e x c e p t i o n ,  t h e  f i b e r s  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
v e n t r a l - l a t e r a l  w h i t e  m a t t e r  a r e  a c t i v a t e d  o n l y  by  i p s i l a t e r a l  
n e r v e s ,  w h i l e  t h o s e  w h i c h  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  v e n t r a l - l a t e r a l  w h i t e  
m a t t e r  a r e  a c t i v a t e d  b o t h  by i p s i -  and  c o n t r a l a t e r a l  s t i m u l a t i o n .  

The e x p e r i m e n t s  o f  W i l s o n  and  c o l l .  ( 1 9 6 6 ,  1 9 6 7 )  a r e  s i m i l a r  
t o  e x p e r i m e n t s  o f  P o m p e i a n o  a n d  C o t t i  ( 1 9 5 9 )  w h i c h  a l s o  i n d i c a t e d  
t h a t  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  o f  p e r i p h e r a l  n e r v e s  e l i c i t s  an  e x c i t i n g  
e f f e c t  i n  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o f  t h e  r e a r  e x t r e m i t y  o f  D e i t e r ' s  nu-  
c l e u s .  However ,  t h e  l a t t e r  a u t h o r s  d i d  n o t  remove  t h e  c e r e b e l l u m .  

e x c i t i n g  and  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  The i n -  
h i b i t o r y  e f f e c t  i s  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t ,  s i n c e  i t  c o u l d  b e  a s s u m e d  
t h a t  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  w e r e  i n t e r m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  c e r e b e l l u m .  

/207  W i l s o n  and  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  d e m o n s t r a t e d  t h e  d i r e c t  p a t h s  c o n d u c t i n g  - 
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P o m p e i a n o  and  C o t t i  ( 1 9 5 9 )  and  F r e d r i c k s o n  a n d  c o l l .  (196633) 
d i s c o v e r e d  t h a t  f l e x i o n  o f  a n  e x t r e m i t y  i n  c a t s ,  p e r c u s s i o n  a l o n g  
t h e  t e n d o n  ( b u t  n o t  p r e s s u r e  on t h e  m u s c l e s ) ,  s t r o k i n g  a g a i n s t  t h e  
f u r  and  p u l l i n g  t h e  w h i s k e r s  c a n  c a u s e  a c t i v a t i o n  of t h e  c e l l s  o f  
D e i t e r ' s  n u c l e u s .  Thus p e r c e p t i o n  of m o t i o n ,  w e i g h t  and  p o s i t i o n  
d o u b t l e s s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a c t i v a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  D e i t e r ' s  
n u c l e u s .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  e m p h a s i z e  t h a t  D e i t e r ' s  n u c l e u s  i s  a c -  
t i v a t e d  o n l y  t h r o u g h  t h e  s p i n o - v e s t i b u l a r  t r a c t ;  i n  t h e  v e n t r a l -  
l a t e r a l  w h i t e  m a t t e r  f i b e r s  o f  t h e  s p i n a l - r e t i c u l a r  and  s p i n a l -  
o l i v a r  t r a c t  p a s s ,  w h i c h  a c t i v a t e  t h e  n u c l e i  t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n ,  t h e  o l i v o - c e r e b e l l a r  f i b e r s  a l s o  g i v e  c o n t r a l a t e r a l s  t o  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

The d a t a  o f  P r e c h t  e t  a l .  ( 1 9 6 7 )  t e s t i f i e s  t o  t h e  p o s s i b i l i t y  
o f  s u c h  a c t i v a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  The a u t h o r s  s t u d i e d  
t h e  a c t i v a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  o f  t h r e e  t y p e s  w i t h  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t r .  v e s t i b u l o - s p i n a l i s  and t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  
They s e p a r a t e d  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n t o  two g r o u p s :  
t h o s e  r e a c t i n g  a n t i d r o m i c a l l y  ( t h e  l a t e n c y  o f  r e s p o n s e s  o f  t h e s e  
n e u r o n s  f l u c t u a t e d  w i t h i n  a 0 . 5  msec r a n g e ,  and  t h e y  r e s p o n d e d  t o  
p a i r e d  s t i m u l i  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e  s t i m u l i  o f  2 msec  a n d  
l e s s ) ;  and  n e u r o n s  r e a c t i n g  t r a n s y n a p t i c a l l y  ( t h e  s h o r t e s t  l a t e n c y  
o f  r e s p o n s e s  o f  t h e s e  n e u r o n s  e q u a l s  2 . 2  msec and  f l u c t u a t e d  s i g -  
n i f i c a n t l y ,  a n d  t h e  n e u r o n s  d i d  n o t  r e s p o n d  t o  s t i m u l a t i o n  by p a i r e d  
s t i m u l i ) .  

O f  65 Type I n e u r o n s  l o c a l i z e d  i n  t h e  s u p e r i o r  a n d  m e d i a l  nu-  
c l e i  o n l y  one  w a s  e x c i t e d  a n t i d r o m i c a l l y  by t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e ,  4 w e r e  e x c i t e d  t r a n s y n a p t i c a l l y ,  a n d  i n  
6 0  t h e r e  was n o  r e a c t i o n .  T h e r e f o r e  t h e  number o f  Type I n e u r o n s  
p r o j e c t i n g  t o  t h e  s p i n a l  c o r d  i s  n o t  g r e a t .  

O f  30 Type I1 n e u r o n s  c h i e f l y  l o c a t e d  i n  t h e  m e d i a l  n u c l e u s ,  6 
w e r e  a c t i v a t e d  a n t i d r o m i c a l l y  and  2 4  t r a n s y n a p t i c a l l y .  

O f  1 8  Type I11 n e u r o n s ,  1 4  w e r e  e x c i t e d  a n t i d r o m i c a l l y .  I n  
h a l f  o f  t h e s e  n e u r o n s  t h e  t h r e s h o l d  was l o w e r  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  H i s t o l o g i c a l  c o n t r o l  showed t h a t  
t h e s e  n e u r o n s  w e r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  m e d i a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  

Many n e u r o n s  r e a c t i n g  a n t i d r o m i c a l l y  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  me- 
d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  w e r e  n o t  a c t i v a t e d  w i t h  r o t a t i o n .  The 
a u t h o r s  assume t h a t  t h e y  a r e  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  h o r i z o n t a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s .  

The d a t a  i n  t h i s  c h a p t e r  show t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  h a s  
p o w e r f u l  i n f l u e n c e s  on t h e  s p i n a l  c o r d .  T h e s e  i n f l u e n c e s  a r e  i n t e r -  
m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t ,  t h e  r e t i c u l o - s p i n a l  a n d  
t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  Along t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  
b o t h  mono- a n d  p o l y s y n a p t i c a l l y  e x c i t i n g  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  a r e  / 2 0 8  
t r a n s m i t t e d .  A l o n g  t h e  r e t i c u l o - s p i n a l  t r a c t  a r e  t r a n s m i t t e d  b o t h  
e x c i t i n g  and  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s .  The m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  
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i n t e r m e d i a t e s  t h e  c o n d u c t i o n  o f  e x c i t i n g  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s .  The 
f i b e r s  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a r e  b o t h  i n t e r s e c t i n g  a n d  
n o n i n t e r s e c t i n g ;  t h e  f i b e r s  o f  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t  a r e  n o n -  
i n t e r s e c t i n g ,  a l t h o u g h  t h e y  may s e n d  c o l l a t e r a l s  f o r  i n n e r v a t i o n  o f  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  m o t o r  p o o l .  T h r o u g h  t h e  c o m m i s s u r a l  f i b e r s  a l o n g  
t h e  r e t i c u l o - s p i n a l  t r a c t  a r e  c o n d u c t e d  c r o s s i n g  a n d  n o n c r o s s i n g  
v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s .  I n f l u e n c e s  c o n d u c t e d  a l o n g  a l l  t h r e e  t r a c t s  
b a s i c a l l y  a r e  p r o j e c t e d  o n t o  i n t e r n e u r o n s ,  a l t h o u g h  i t  i s  p o s s i b l e  
t h a t  t h e r e  a r e  m o n o s y n a p t i c  p a t h s  e v e n  t o  t h e  m o t o r  n e u r o n s .  V e s t i -  
b u l a r  i n f l u e n c e s  o n  m o t o n e u r o n s  a n d  s p i n a l  r e f l e x e s  may b e  d i v i d e d  
i n t o  p h a s i c  a n d  t o n i c .  

I n t e r n e u r o n s  o n t o  w h i c h  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  a r e  p r o j e c t e d  may 
i n  t u r n  b e  p r o j e c t e d  o n t o  f i b e r s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s  e n t e r i n g  t h e  
s p i n a l  c o r d .  A t  t h e  same t i m e ,  i m p u l s e s  e n t e r i n g  t h e  s p i n a l  c o r d  
a l o n g  t h e  d o r s a l  r o o t s  c h a n g e  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e i .  

M o d i f y i n g  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s ,  t h e  
v e s t i b u l a r  s y s t e m  t h e r e b y  m o d i f i e s  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  g i v -  
i n g  r i s e  t o  t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  t r a c t .  T h i s  f e e d b a c k  s y s t e m  i s  i n -  
t e r e s t i n g  b y  t h e  f a c t  t h a t  i t  p e r m i t s  u s  t o  a s s u m e  t h a t  e v e n  t h e  
a c t i v i t y  o f  o t h e r  a s c e n d i n g  s e n s o r y  s y s t e m s  may b e  m o d i f i e d  b y  v e s -  
t i b u l a r  s t i m u l a t i o n .  
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C H A P T E R  VI 

C O N N E C T I O N S  O F  T H E  L A B Y R I N T H  W I T H  
T H E  C E R E B E L L U M  

Morpho1  ogy  

V e s t i b u l o - C e r e b e l l a r  C o n n e c t i o n s .  A d e t a i l e d  s t u d y  o f  t h e  / 2 0 9  
d i s t r i b u t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  i n  t h e  c e r e b e l l u m  was 
c o n d u c t e d  i n  c a t s  u s i n g  t h e  N a u t - G i g a x  a n d  G l i s s  m e t h o d s  ( B r o d a l ,  
H d i v i k ,  1 9 6 4 ) .  

A c c o r d i n g  t o  t h e s e  d a t a ,  numerous  o r i g i n a l  v e s t i b u l a r  f i b e r s  
t o  t h e  c e r e b e l l u m  p a s s  t h r o u g h  t h e  s u p e r i o r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  or 
a b o v e  i t .  D o r s a l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  t h e  f i b e r s  a r e  f o r m e d  
i n  b u n d l e s  and  a r e  d i s t r i b u t e d  f l a b e l l a t e l y  i n  t h e  d o r s a l  d i r e c t i o n .  
I n s o f a r  a s  a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  L o r e n t e  d e  No ( 1 9 3 3 a )  t h e  
s u p e r i o r  n u c l e u s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  c o n s i d e r  t h a t  d i r e c t  i n f l u e n c e s  on t h e  c e r e b e l l u m  
o r i g i n a t e  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  

The m a j o r i t y  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  i s  d i s t r i b u t e d  i n  
t h e  i p s i l a t e r a l  h a l f  o f  t h e  n o d u l u s ,  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  f l o c c u l u s ,  
i n  t h e  p r o x i m a l  a n d  v e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  u v u l a  a n d  t h e  v e n t r a l  
p e r i f l o c c u l u s .  

A s m a l l  number o f  d e g e n e r a t e d  f i b e r s  i s  f o u n d  i n  t h e  l i n g u l a  
a n d  t h e  d o r s a l  p e r i f l o c c u l u s .  I n  a l l  t h e s e  r e g i o n s  t h e  f i b e r s  
e n t e r e d  t h e  g r a n u l a r  l a y e r  o f  t h e  w h i t e  m a t t e r .  I n  t h e  u v u l a  t h e  
i n t e n s i t y  o f  d e g e n e r a t i o n  i s  n a r r o w e d  t o  t h e  s u r f a c e  f r o m  t h e  
f i s s u r a  p o s t e r i o r  l a t e r a l i s  t o  t h e  f i s s u r a  s e c u n d a .  I n  l a m i n a  b 
( acco rd ing  t o  L a r s e l l ,  1 9 5 3 )  t h e r e  i s  a s m a l l  d e g e n e r a t i o n  a n d  i n  
l a m i n a  a a l m o s t  n o  d e g e n e r a t i o n  i s  d e t e c t e d .  

I n  c o r r e s p o n d i n g  r e g i o n s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h a l f  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  t h e r e  i s  a v e r y  s m a l l  number  o f  d e g e n e r a t e d  f i b e r s .  The 
i n d i c a t e d  d e g e n e r a t e d  f i b e r s  p a s s  t h r o u g h  t h e  c e r e b e l l u m  n u c l e i .  
T r e e - l i k e  b r a n c h e s  o f  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  were  d i s c o v e r e d  
a r o u n d  s e v e r a l  c e l l s  o f  t h e  p a r r o c e l l u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  n u c .  

t h i n  f i b e r s ,  p a s s i n g  i n  v a r i o u s  d i r e c t i o n s  are f o u n d .  T h i c k  f i b e r s  
p a s s  m e d i a l - l a t e r a l l y  a n d  a p p e a r  o n  t h e  l a t e r a l  s i d e  o f  t h e  n u c .  
d e n t a t u s .  

d e n t a t u s .  Between t h e  c e l l s  o f  t h i s  r e g i o n  d e g e n e r a t i o n  o f  t h e  /210 
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I n  t h e  m e d i a l  n u c l e u s  ( n u c .  f a s t i g i i )  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t h e  
a u t h o r s ,  as o p p o s e d  t o  C a r p e n t e r  ( 1 9 6 0 ) ,  d i d  n o t  d i s c o v e r  d e g e n e r a -  
t i o n  o f  p r i m a r y  f i b e r s .  D e g e n e r a t i o n  d i d  n o t  a p p e a r  e v e n  i n  n u c .  
i n t e r p o s i t u s .  S e v e r a l  s y n a p t i c  c o n t a c t s  were  a b l e  t o  b e  shown i n  
Group V c e l l s  ( B r o d a l ,  P o m p e i a n o ,  1 9 5 7 ) .  

The d e g e n e r a t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  d i s c o v e r e d  i n  t h e  
g r a n u l a r  l a y e r  o f  t h e  w h i t e  m a t t e r  i s  t r e a t e d  b y  t h e  a u t h o r s  as 
t h e  t e r m i n a l s  o f  mossy  f i b e r s .  They a r e  s i m i l a r  t o  t h e  t e r m i n a l s  
o f  t h e  s p i n a l  c e r e b e l l i  f i b e r s  i n  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n  o f  t h e  c e r e -  
b e l l u m .  The t e r m i n a l s  f o r  t h e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t e r m i n a t e  
e v e n  a s  s c a n s o r i a l  f i b e r s .  I n  t h e  m o l e c u l a r  l a y e r  n o  d e g e n e r a t i o n  
w a s  f o u n d ;  h o w e v e r ,  d e g e n e r a t e d  f i b e r s  a r e  f o u n d  e v e n  i n  t h e  immedi-  
a t e  n e i g h b o r h o o d  t o  P u r k i n j e ’ s  c e l l s .  

T h e s e  d a t a  show t h a t  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  
f i b e r s  e n c o m p a s s e s  a z o n e  g r e a t e r  t h a n  t h e  f l o c c u l o - n o c u l a r  p o r t i o n  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  w h i c h  i s  c o n s i d e r e d  e a s i l y  as t h e  v e s t i b u l a r  c e r e -  
b e l l u m .  P o r t i o n s  o f  t h e  u v u l a ,  v e n t r a l  a n d  d o r s a l  p e r i f l o c c u l u s  
a n d  a s m a l l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c .  d e n t a t u s  a r e  u s u a l l y  i n c l u d e d  i n  t h e  
v e s t i b u l a r  c e r e b e l l u m .  

I t  f o l l o w s  t o  n o t e  t h a t  t h e r e  i s  a p o i n t  o f  v i e w  t h a t  t h e  v e s -  
t i b u l a r  c e r e b e l l u m  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e m b r y o g e n e s i s  o r i g i n a t e s  f r o m  
c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  However  R u d e b e r g  ( 1 9 6 4 1 ,  s t u d y i n g  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c e r e b e l l u m  i n  b a b y  c h i c k s  i n  t h e  e x t i r p a t e d  z o n e  
of t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o m e r e ,  showed t h a t  a l l  t h e  s e c t i o n s  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  were d e v e l o p e d  n o r m a l l y ,  a n d  i t  i s  d o u b t f u l  t h a t  t h e  
c e r e b e l l u m  d e v e l o p s  as  a c o n s e q u e n c e  o f  m i g r a t i o n  o f  c e l l s  f r o m  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

F i b e r s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t o  t h e  c e r e b e l l u m  w e r e  t r a c e d  
b y  Dow ( 1 9 3 6 )  a c c o r d i n g  t o  M a r k e y ’ s  m e t h o d ,  w h i c h  i n d i c a t e d  t h a t  
t h e y  t e r m i n a t e  i n  t h e  f l o c c u l u s ,  n o d u l u s ,  u v u l a ,  a n d  n u c .  f a s t i g i i  
c h i e f l y  i p s i l a t e r a l l y .  The  s t u d y  b y  t h e  m e t h o d  o f  r e t r o g r a d e  
d e g e n e r a t i o n  ( t h e  m o d i f i e d  Gudden m e t h o d )  showed t h a t  t h e s e  f i b e r s  
o r i g i n a t e  f r o m  s p e c i f i c  p o r t i o n s  o f  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d i n g  
n u c l e i  ( B r o d a l ,  T o r v i k ,  1 9 5 7 ) .  The p r e p a r a t o r y  o b s e r v a t i o n s  o f  
G r a n t  ( 1 9 6 2 )  showed t h a t  t h e  e n d i n g s  o f  t h e s e  f i b e r s  a r e  m o s s y .  
F i b e r s  f r o m  D e i t e r ’ s  n u c l e u s  t o  t h e  c e r e b e l l u m  were  n o t  f o u n d .  C e l l  
g r o u p s  x a n d  f a l s o  s e n d  f i b e r s  t o  t h e  c e r e b e l l u m .  B r o d a l  ( 1 9 6 4 )  
n o t e s  t h a t  t h e s e  r e g i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w h i c h  a r e  p r o j e c t e d  
o n t o  t h e  c e r e b e l l u m  d o  n o t  r e c e i v e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s ,  or 
t h a t  i f  t h e y  d o  i t  i s  o n l y  i n  a l i m i t e d  n u m b e r .  T h e r e f o r e  t h e  
q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  s e c o n d a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  i n t e r m e d i a t e  t r a n s -  
m i s s i o n  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  t o  t h e  c e r e b e l l u m  ( i t s  f l o c -  
c u l o - n o d u l a r  p o r t i o n )  r e m a i n s  o p e n .  

B r o d a l  a n d  D r a b l b s  ( 1 9 6 3 )  d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  mossy  t e r m i n a l s  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  z o n e  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  d i f f e r  f r o m  
t h e  same t e r m i n a l  i n  o t h e r  z o n e s  o f  t h e  c o r t e x .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  /211 
a r e  d i s c o v e r e d  i n  G l i s s  s l i c e s  a n d  o n  G o l g i  p r e p a r a t i o n s .  E n d i n g s  
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o f  t h e  n o d u l a r  t y p e  i n  t h e  v e s t i b u l a r  z o n e  a r e  more  c o m p a c t  a n d  a r e  
r i c h e r  i n  p a t c h e s  t h a n  t h e  m o s s y  t e r m i n a l s  o f  t h e  c l a s s i c a l  t y p e .  
However ,  B r o d a l  ( 1 9 6 4 )  n o t e s  t h a t  e v e n  i f  t h e  " v e s t i b u l a r  c e r e b e l l u m "  
i s  l a r g e r  t h a n  w a s  s u p p o s e d  u p  t o  t h i s  t i m e ,  i t  o c c u p i e s  o n l y  a 
s m a l l  p o r t i o n  o f  t h e  e n t i r e  s u r f a c e  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  The v e s t i b u -  
l a r  a p p a r a t u s  d o e s  n o t  h a v e  d i r e c t  c o n n e c t i o n s  w i t h  t h o s e  r e g i o n s  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  w h i c h  f e e d  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i :  n a m e l y  t h e  
v e r m i s  c e r e b e l l i  a n d  t h e  n u c .  f a s t i g i i .  

C e r e b e l l o - V e s t i b u l a r  C o n n e c t i o n s .  T h e  d i r e c t  c e r e b e l l o - v e s t i b u -  
l a r  t r a c t  w a s  s t u d i e d  b y  J a n s e n  a n d  W a l b e r g  ( 1 9 6 1 ) .  The f i b e r s  f r o m  
t h e  z o n e  o f  t h e  a n t e r i o r  e x t r e m i t y  o f  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  t e r m i n a t e d  i n  t h e  z o n e  o f  t h e  a n t e r i o r  e x t r e m i t y  o f  
D e i t e r ' s  n u c l e u s .  T h e r e  i s  e x a c t l y  t h e  same p a t t e r n  i n  t h e  p r o j e c t i o n  
o f  t h e  z o n e  o f  t h e  p o s t e r i o r  e x t r e m i t y .  However t h e  e n d i n g s  o f  t h e  
d i r e c t  c e r e b e l l o - v e s t i b u l a r  f i b e r s  do  n o t  c o m p l e t e l y  c o v e r  t h e  z o n e  
o f  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  e x t r e m i t i e s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  The 
r e g i o n  o f  t h e  e n d i n g s  i s  l i m i t e d  b y  t h e  d o r s a l  h a l f  o f  t h e  n u c l e u s ,  
w h i l e  i n  t h e  v e n t r a l  h a l f  d e g e n e r a t i o n  i s  n o t  o b s e r v e d .  

C e r t a i n  r e g i o n s  o f  t h e  f a s t i g i a l  n u c l e u s  a r e  a l s o  c o n n e c t e d  
w i t h  z o n e s  o f  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  e x t r e m i t i e s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s .  The r o s t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c .  f a s t i g i i  s e n d s  f i b e r s  t o  
t h e  d o r s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  

T h u s ,  t h e  p a t h s  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m  t o  t h e  l a t e r a l  D e i t e r ' s  
n u c l e u s ,  f r o m  w h i c h ,  b y  means o f  t h e  vestibule-spinal t r a c t ,  
i m p u l s e s  a r e  c o n d u c t e d  t o  v a r i o u s  l e v e l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d ,  a r e  
o r g a n i z e d  s o m a t o t y p i c a l l y .  S o m a t o t y p i c a l  p a t h s  c o n d u c t i n g  t h e  
i m p u l s e s  i n f l u e n c i n g  m u s c l e  t o n e ,  as  B r o d a l  p r o p o s e s  ( 1 9 6 4 1 ,  e x i s t  
e v e n  f r o m  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  v e r m i s .  The c e r e b e l l a r  vestigia- 

f r o m  t h e  c e r e b e l l u m ,  d o e s  n o t  h a v e  s o m a t o t y p i c a l  o r g a n i z a t i o n .  
r e t i c u l a r  p a t h ,  a l t h o u g h  i n v o l v e d  i n  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  

D i r e c t  c e r e b e l l a r  c o r t i c a l  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t o  t h e  d e s c e n d i n g  
n u c l e u s  a r e  b o u n d e d  b y  i t s  d o r s a l  p o r t i o n  ( W a l b e r g ,  J a n s e n ,  1961). 
F i b e r s  f r o m  t h e  n u c .  f a s t i g i i  t e r m i n a t e  i n  a l l  4 c h i e f  n u c l e i  and  
i n  t h e  c e l l  g r o u p s  3: a n d  f .  F i b e r s  f r o m  n u c .  f a s t i g i i  t o  t h e  s u p e -  
r i o r  v e s t i b u l a r  n u c l e u s  t e r m i n a t e ,  s c a t t e r e d  i n  i t s  v e n t r a l  p o r t i o n ,  
w h i l e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t e r m i n a t e  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h i s  n u c l e u s .  

F i b e r s  f r o m  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  v e r m i s ,  b o t h  t h e  d i r e c t  
o n e s  a n d  t h o s e  s y n a p t i c a l l y  i n t e r r u p t e d  i n  t h e  n u c .  f a s t i g i i ,  p r o -  
c e e d  f r o m  t h e  r e g i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m ,  c a l l e d  s p i n o - v e s t i b u l a r ,  
i n s o f a r  as i t  r e c e i v e s  a b a s i c  m a s s  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  s p i n a l  c o r d .  
However e v e n  t h e  f l o c c u l o - n o d u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  i n f l u e n c e s  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  Dow ( 1 9 3 6 ,  1 9 3 8 )  showed b y  M a r k e y ' s  m e t h o d  
t h a t  t h e  n o d u l u s  s e n d s  f i b e r s  t o  a l l  4 n u c l e i ,  w h i l e  p r o j e c t i o n s  
f r o m  t h e  f l o c c u l u s  i s  l i m i t e d  b y  t h e  s u p e r i o r  a n d  l a t e r a l  n u c l e i .  
T h e s e  c o n n e c t i o n s  were  n o t  s t u d i e d  b y  t h e  m e t h o d  o f  i m p r e g n a t i o n  
w i t h  s i l v e r ,  a n d  t h e r e f o r e  t h e r e  i s  n o  p o s s i b i l i t y  o f  s h o w i n g  t h e i r  
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p r o j e c t i o n  t o  b e  f u r t h e r  d i f f e r e n t i a t e d .  However i t  i s  c l e a r  t h a t  

t o  show i n f l u e n c e  o n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h a n  t h e  " v e s t i b u l a r "  
r e g i o n s .  

t h e  " s p i n a l "  r e g i o n s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  h a v e  m o r e  p o s s i b i l i t i e s  /212 

P h y s i o l o g y  

Vestibulo-Cerebellar Influences 

P r i c e  and  S p i e g e l  ( 1 9 3 7 ) ,  r e g i s t e r i n g  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  
t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  r o t a t i o n  o f  a n i m a l s ,  d i s c o v e r e d  a n  i n c r e a s e  i n  
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n  o f  t h e  c e r e b e l l a r  
c o r t e x ,  

Dow ( 1 9 3 9 1 ,  s t u d y i n g  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  i n  v a r i o u s  s e c t i o n s  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e ,  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  i n  t h e  f l o c c u l o - n o d u l a r  p o r t i o n ,  t h e  
o v u l a  ( 9 t h  l o b u l u s ) ,  t h e  l i n g u l a  ( 5 t h  l o b u l u s )  a n d  n u c .  f a s t i g i i .  
L a t e n c y  o f  r e s p o n s e s  was o n  t h e  o r d e r  o f  4 . 5  msec.  I n  o n e  e x p e r i -  
m e n t  a r e s p o n s e  o f  0 . 6  msec was r e g i s t e r e d  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  
s t i m u l a t i o n ,  a n d  t h e  a u t h o r s  c o n n e c t e d  i t  w i t h  c o n d u c t i o n  a l o n g  
p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t o  t h e  c e r e b e l l u m .  

Chan S i a n - T u n g  a n d  P .  G .  K o s t y u k  ( 1 9 6 0 )  r e g i s t e r e d  d i s c h a r g e s  
o f  s e p a r a t e  n e u r o n s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  o f  t o a d s  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a -  
t i o n  o f  v e s t i b u l a r  n e r v e s .  The a u t h o r s  n o t e d  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  8 t h  n e r v e  e l i c i t e d  n e u r o n  d i s c h a r g e s  b o t h  on t h e  i p s i -  a n d  
c o n t r a l a t e r a l  s i d e  i n  a l l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e r e b r a l  c o r t e x ,  a l t h o u g h  
t h e y  were  m o s t  e a s i l y  d i s c o v e r e d  i n  r e g i o n s  l o c a t e d  a t  a d i s t a n c e  
o f  0 . 5  mm t o  b o t h  s i d e s  f r o m  t h e  c e n t r a l  l i n e .  H i s t o l o g i c a l  c o n t r o l  
showed t h a t  r e a c t i n g  n e u r o n s  were s i t u a t e d  a t  a d e p t h  c o r r e s p o n d i n g  
t o  t h e  l a y e r  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  The l a t e n t  p e r i o d  o f  c e r e b e l l u m  
r e s p o n s e s  v a r i e d  f r o m  6 t o  50 msec. On t h e  b a s i s  o f  253 m e a s u r e m e n t s ,  
t h e  v a r i a t i o n  c u r v e  o f  l a t e n t  p e r i o d s  h a d  t w o  maxima:  t h e  p r i m s r y  
maximum was a p p r o x i m a t e l y  2 2  msec and  t h e  s e c o n d a r y  w a s  a p p r o x i m a t e l y  
1 2  msec.  The a u t h o r s  a s s u m e d  t h a t  r e s p o n s e s  w i t h  a l o n g e r  l a t e n t  
p e r i o d  were  c o n n e c t e d  t o  i m p u l s e s  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i ,  a n d  t h o s e  w i t h  a s m a l l e r  l a t e n t  p e r i o d  t o  c o n d u c t i o n  a l o n g  
t h e  d i r e c t  v e s t i b u l o - c e r e b e l l a r  f i b e r s .  Very  i n t e r e s t i n g  a r e  t h e  
o b s e r v a t i o n s  o f  L i n a s  e t  a l .  ( 1 9 6 7 )  o f  t h e  f r o g .  The a u t h o r s  showed 
t h a t  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  t o  t h e  c e r e b e l l u m  ( t o  t h e  a u r i c u l a r  
p o r t i o n  o f  t h e  c a u d a l - l a t e r a l  q u a d r a n t )  e l i c i t e  a c t i v a t i o n  o f  
P u r k i n j e ' s  c e l l s  a c c o r d i n g  t o  t h e  s y s t e m s  o f  s c a n s o r i a l  a n d  mossy 
f i b e r s .  The l a t e n c y  o f  r e s p o n s e s  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s  w i t h  a c t i v a t i o n  
b y  s c a n s o r i a l  f i b e r s  e q u a l  0 . 8  t o  1 . 6  msec ( m o n o s y n a p t i c  r e s p o n s e s ) ,  
a n d  w i t h  a c t i v a t i o n  o f  mossy f i b e r s  e q u a l  up t o  1 6  msec  ( p o l y s y n a p -  
t i c  r e s p o n s e s ) .  The a u t h o r s  s u p p o s e d  t h a t  p r i m a r y  a f f e r e n t  f i b e r s  
p r o v i d e  k i n e t i c  i n f l u e n c e s  t o  t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  t h e  a i d  o f  s c a n -  / 2 1 3  
s o r i a l ,  t o n i c  w i t h  t h e  a i d  o f  mossy f i b e r s .  

Chan S i a n - T u n g  a n d  P .  G .  K o s t y u k  ( 1 9 6 0 ) ,  as  w e l l  as a c t i v a t i o n  
o f  r h y t h m i c i t y  o f  c e r e b e l l u m  n e u r o n s  o f  t h e  t o a d  w i t h  v e s t i b u l a r  
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s t i m u l a t i o n  e v e n  d i s c o v e r e d  i n h i b i t i o n  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  
o f  n e u r o n s .  

Weber a n d  S t e i n e r  ( 1 9 6 5 )  w i t h  c a l o r i c  t e s t s  a n d  g a l v a n i z a t i o n  
of  l a b y r i n t h s  i n  c a t s  a n d  r a b b i t s  n o t e d  d e p r e s s i o n  i n  t h e  n e u r o n s  
o f  t h e  c e r e b e l l a r  c o r t e x  as  w e l l  as  a n  i n c r e a s e  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y .  

I n  e x p e r i m e n t s  o n  c a t s ,  G r a n i t  a n d  P h i l l i p s  ( 1 9 5 6 )  showed 
t h a t  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  e l i c i t e d  b y  d i r e c t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  c o u l d  b e  c o n t r o l l e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  n u c .  f a s t i g i i ,  
w h i c h  r e c e i v e s  a b u n d a n t  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t a t i o n .  

I n h i b i t i o n  o f  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e s  o f  d e f i n i t e  c e r e b e l l a r  
n e u r o n s  b y  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  i s  p r o b a b l y  o n e  o f  t h e  m e c h a n i s m s  
l y i n g  a t  t h e  b a s i s  o f  c o o r d i n a t e d  p o s t u r e  c o n t r o l  (Chan S i a n - T u n g  
a n d  K o s t y u k ,  1 9 6 0 ) .  

V e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  o n  n u c .  f a s t i g i i  were  s t u d i e d  b y  A r d u i n i  
a n d  P o m p e i a n o  ( 1 9 5 7 ) .  I n  d e c e r e b r a t e d  c a t s  t h e y  r e g i s t e r e d  s p i k e  
a c t i v i t y  o f  n u c .  f a s t i g i i  n e u r o n s  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  
They i n v e s t i g a t e d  o n l y  t h e  r o s t r a l  t h i r d  o f  t h e  n u c l e u s  u n d e r  t h e  
i n f l u e n c e  o f  t h e  v e r m i s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  a n t e r i o r  p o r t i o n .  I t  
w a s  d i s c o v e r e d  t h a t  g a l v a n i c  c a t h o d e  s t i m u l a t i o n  o f  a n y  l a b y r i n t h  
c o u l d  i n f l u e n c e  u n i t s  r e i n f o r c i n g  a c t i v i t y  a s  w e l l  a s  u n i t s  r e s p o n d -  
i n g  b y  i n h i b i t i o n  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e r m i s  o f  t h e  a n t e r i o r  
p o r t i o n  w i t h  a c o n s t a n t  c u r r e n t .  T h u s ,  m o n o p o l a r  c a t h o d e  p o l a r i z a -  
t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h  ( 0 . 1  - 0 . 8  mA) l e d  t o  r e i n f o r c e m e n t  
o f  t h e  d i s c h a r g e  r h y t h m  o f  p r a c t i c a l l y  a l l  u n i t s  i n  t h e  r o s t r a l  
( r o s t r a l - m e d i a l  a n d  r o s t r a l - l a t e r a l )  p o r t i o n s  o f  t h e  n u c .  f a s t i g i i .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h  was n o t  e f f e c t i v e  for 
a p p r o x i m a t e l y  h a l f  t h e  u n i t s ,  w h i l e  i n  o t h e r  u n i t s  s p i k e  a c t i v i t y  
w a s  s t r e n g t h e n e d .  I n h i b i t o r y  r e s p o n s e s  w e r e  o b s e r v e d  o n l y  i n  a f ew 
o t h e r  c a s e s .  A p p r o x i m a t e l y  h a l f  o f  t h e  u n i t s  on w h i c h  p o l a r i z a t i o n  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  h a d  n o  e f f e c t  r e s p o n d e d  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
i p s i l a t e r a l  l a b y r i n t h .  T h u s  v e s t i b u l o - f a s t i g i a l  f i b e r s  a r e  d i s t r i b -  
u t e d  b i l a t e r a l l y .  

V e s t i b u l a r  i m p u l s e s  a r r i v i n g  a t  t h e  r o s t r a l  p o r t i o n  o f  n u c .  
f a s t i g i i  c a n  r e a c h  i t  o n l y  a l o n g  v e s t i b u l o - f a s t i g i a l  f i b e r s  or 
a l o n g  t h e  p a t h  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  T h e r e  
a r e  n o  p h y s i o l o g i c a l  d a t a  o n  t h i s  q u e s t i o n ,  b u t  a n a t o m i c a l  d a t a  
a c k n o w l e d g e  t h e  e x i s t e n c e  o f  t h e s e  two  p a t h s .  

A s t u d y  o f  t h e  c h a r a c t e r  o f  l a b y r i n t h  i n f l u e n c e s  o n  t h e  c e r e -  
b e l l u m  t h r o u g h  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  as  w e l l  a s  s e c o n d a r y  o n e s  
demands s t i l l  f u r t h e r  d e v e l o p m e n t  a n d  e v i d e n t l y  w i l l  b e  a n  o b j e c t  
o f  i n v e s t i g a t i o n s  i n  t h e  n e a r  f u t u r e .  

Cerebello-Vestibular Influences /214 

I n  n u m e r o u s  w o r k s  t h e  i n h i b i t i o n  of m u s c l e  t o n e  w i t h  s t i m u l a t i o n  
of t h e  c e r e b e l l u m  w a s  s t u d i e d  ( c f .  B r o o k h a r t ,  1 9 5 9 ;  D O W ,  M o r u z z i ,  
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1 9 5 8 ) .  However ,  o p i n i o n s  on t h e  q u e s t i o n  o f  t h e  p a t h s  a n d  s o u r c e s  
o f  t h e s e  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  w e r e  c o n t r a d i c t o r y .  S e v e r a l  a u t h o r s  
a s s u m e  t h a t  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  were i n t e r m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  
b u l b a r  c e n t e r s ;  o t h e r s  t h a t  t h e y  a r r i v e d  d i r e c t l y  a t  t h e  s p i n a l  
c o r d  ( c f .  B r o o k h a r t  , 1 9 5 9 ) .  

E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  d i s c o v e r e d  t h a t  w i t h  s t i m -  
u l a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  v e r m i s  b y  g a l v a n i z a t i o n  or i m p u l s e  c u r r e n t ,  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  u n i t s  c a n  b e  r e g i s t e r e d  r e a c t i n g  o n l y  t o  i n h i b i t i o n  
or e x c i t a t i o n  ( d e  V i t o  e t  a l .  , 1 9 5 6 ;  P o m p e i a n o ,  C o t t i ,  1 9 5 9 ) .  

A d e t a i l e d  a n a l y s i s  o f  t h e  i n f l u e n c e s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  on 
t h e  l a t e r a l  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  t h e  a i d  o f  i n t r a c e l l u l a r  r e g i s t r a -  
t i o n  o f  p o t e n t i a l s  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h i s  n u c l e u s  i n  c a t s  u n d e r  
n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  w e r e  c o n d u c t e d  b y  I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 4 ,  1 9 6 6 ) .  
I d e n t i f i c a t i o n  o f  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  were  made b y  a n t i d r o m i c  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  t r a c t .  T h e  3 r d ,  4 t h  a n d  5 t h  l o b u l u s  
( a c c o r d i n g  t o  L a r c e l )  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  w e r e  s t i m u l a t e d  
w i t h  c o n c e n t r i c  e l e c t r o d e s ,  a n d  i n  c e r t a i n  e x p e r i m e n t s , t h e  w h i t e  
s u b s t a n c e  n e a r  t h e  n u c .  f a s t i g i i .  E n t r a n c e  t o  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  w a s  a c c o m p l i s h e d  t h r o u g h  t h e  s i d e  o f  t h e  n e c k .  

S e v e n t y  i n t r a c e l l u l a r  r e m o v a l s  o f  c h a r g e  w e r e  r e g i s t e r e d .  The 
r e s t  p o t e n t i a l  o f  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  e q u a l e d  40-60 m V .  
Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  c e r e b e l -  
l u m ,  h y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  p o t e n t i a l  w a s  o f t e n  r e g i s t e r e d  
( F i g .  6 4 a )  i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  a c u r r e n t  o f  1 - 5  V .  
Wi th  d u r a t i o n  o f  r e c t a n g u l a r  v o l t a g e  i m p u l s e s  o f  0 . 2  m s e c  a n d  a n  
a m p l i t u d e  o f  1 0  V ,  l a t e n c y  o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n  was l e s s  t h a n  2 
msec w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  3 r d  or 4 t h  l o b u l u s  o f  52 o f  55 c e l l s ;  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  5 t h  l o b u l u s  i n  23 o f  24 c e l l s ;  a n d  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  z o n e  n e i g h b o r i n g  t h e  n u c .  f a s t a g i i  i n  a l l  9 
r e g i s t e r e d  c e l l s .  The v a l u e  o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n  e q u a l l e d  5-10 m V .  
Wi th  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l  s t i m u l i  t h e  h y p e r p o l a r i z e d  wave h a d  a 
s i m p l e  c o n f i g u r a t i o n .  I t  d e v e l o p e d  i n  1 msec a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  
o f  s t i m u l a t i o n ,  l a s t e d  a n  a v e r a g e  o f  1 . 4  msec a n d  d e c r e a s e d  e x p o -  
n e n t i a l l y  w i t h  a h a l f - v a l u e  p e r i o d  o f  3 . 3  m s e c .  I n  t h e  m a j o r i t y  o f  
c a s e s  t h e  h y p e r p o l a r i z e d  wave h a d  a c o m p l e x  s h a p e  w i t h  a s u p p l e m e n t a r y  
wave o f  h y p e r p o l a r i z a t i o n  ( F i g .  6 4  e - g )  d e l a y e d  b y  2-8 msec .  W i t h  
c o m p a r a t i v e l y  l a r g e  a m p l i t u d e s  o f  s t i m u l i  t h e  u s u a l  d u r a t i o n  o f  
h y p e r p o l a r i z a t i o n  c o u l d  b e  e q u a t e d  t o  some t e n t h s  o f  m i l l i s e c o n d s  
( F i g .  6 4 h ) .  A f t e r  a h y p e r p o l a r i z a t i o n  wave a d e p o l a r i z a t i o n  wave 
o f  l ow a x p l i t u d e  u s u a l l y  f o l l o w s .  The n o r m a l  d u r a t i o n  o f  c h a n g e s  
o f  membrane p o t e n t i a l  was w i t h i n  h u n d r e d s  o f  m i l l i s e c o n d s .  

H y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  membrane w a s  i d e n t i f i e d  a s  I P S P  o f  / 2 1 5  
t h e  same n a t u r e  as  i n  s p i n a l  m o t o n e u r o n s  a n d  o t h e r  n e r v e  c e l l s  
( E c c l e s ,  1 9 6 6 ) .  Wi th  t r a n s m i s s i o n  t h r o u g h  a m i  r o e l e c t r o d e  o f  a 
c u r r e n t  w i t h  a f o r c e  o f  1 t o  3 . 1 6 - 8  A ,  a n d  a l s o  w i t h  i o n t o p h o r e t i c  
i n t r o d u c t i o n  o f  C 1 -  i n s i d e  t h e  c e l l ,  h y p e r p o l a r  z a t i o n  d e c r e a s e d  
and c o u l d  b e  t r a n s f e r r e d  t o  d e p o l a r i z a t i o n  ( F i g  6 4 j ) .  The i n h i b i -  
t o r y  e f f e c t  w a s  o b s e r v e d  e v e n  i n  c a s e s  when t h e  c e l l  p o s s e s s e d  
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F i g .  6 4 .  IPSP i n  N e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  N u c l e u s  w i t h  S t i m u l a t i o n  o f  
t h e  I p s i l a t e r a l  F o r w a r d  P o r t i o n  o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  C e r e b e l l u m  o f  
a C a t  ( R e g i s t r a t i o n  o f  5 D i f f e r e n t  C e l l s ) .  ( a - g )  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  
C o r t e x  o f  t h e  V e r m i s  or o f  t h e  4 t h  L o b u l u s  (Amount o f  S t i m u l i  
R e s p e c t i v e l y  1 . 9 ,  2 . 1 ,  3 . 2 ,  5 . 0 ,  10.0, 2 0 . 0 ,  3 0 . 0  V ;  C a l i b r a t i o n  
f o r  a - c :  2 m V ;  f o r  d - g :  5 mV); ( h , i )  R e g i s t r a t i o n  w i t h  S low S p e e d  
D e v e l o p m e n t  ( t h e  B a s e  L i n e  i s  I n d i c a t e d )  (j). Lower IPSP R e c o r d i n g  
E l i c i t e d  by S t i m u l a t i o n  o f  t h e  L o b u l u s ,  Upper-  w i t h  T r a n s m i s s i o n  
T h r o u g h  M i c r o e l e c t r o d e  o f  a H y p e r p o l a r i z e d  C u r r e n t  ( 3 - 1 O d 8  A ) ;  
( k )  S u p p r e s s i o n  a n d  E x c i t a t i o n  o f  S p o n t a n e o u s  D i s c h a r g e s  w i t h  S t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  F o r w a r d  P o r t i o n  o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  C e r e b e l l u m ;  
(1) I n i t i a l  P o r t i o n  o f  IPSP E l i c i t e d  b y  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  F o r w a r d  
P o r t i o n  o f  t h e  C e r e b e l l u m ;  ( m )  A f t e r  T r a n s m i s s i o n  o f  H y p e r p o l a r i z e d  
C u r r e n t  ( 2 . 1 0 - 8  A ) ;  ( n )  E x t r a c e l l u l a r  R e g i s t r a t i o n  I m m e d i a t e l y  A f t e r  
W i t h d r a w a l  o f  t h e  E l e c t r o d e  f r o m  t h e  C e l l ;  ( 0 )  S u p e r p o s i t i o n  o f  
R e c o r d i n g s  1 ( S o l i d  L i n e )  a n d  m ( D o t t e d  L i n e ) .  T i m e  C o n s t a n t  200 
msec,  Wi th  t h e  E x c e p t i o n  o f  h - i ,  a n d  k - 1 Where R e g i s t r a t i o n  
Was P r o d u c e d  With  t h e  A i d  o f  a C o n s t a n t  C u r r e n t  A m p l i f i e r .  D u r a t i o n  
o f  S t i m u l u s  0 . 2  msec.  R e c o r d i n g  O b t a i n e d  b y  t h e  S u p e r p o s i t i o n  o f  
1 0 - 4 0  Ray Sweeps  ( I t o  e t  a l . ,  1 9 6 6 a ) .  

s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y .  A f t e r  t h e  p e r i o d  o f  d e p r e s s i o n  o f  s p i k e  d i s -  
c h a r g e s  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  number of  s p i k e s  w a s  n o t e d  c o r r e s p o n d i n g  
t o  t h e  p h a s e  o f  d e p o l a r i z a t i o n  ( F i g .  6 4 k ) .  Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  ( 3 r d  a n d  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  4 t h  l o b u l u s )  o n  r e c o r d -  
i n g s  w i t h  a h i g h  s p e e d  o f  s c a n n i n g  b e f o r e  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  IPSP, 
two  n e g a t i v e  s p i k e - l i k e  d e f l e c t i o n s  o f  t h e  r a y  were  r e g i s t e r e d  
c a l l e d  a a n d  8 w a v e s  ( F i g .  6 4 1 ) .  H y p e r p o l a r i z e d  c u r r e n t  t r a n s -  / 2 1 6  
m i t t e d  i n t e r c e l l u l a r l y  t h r o u g h  t h e  m i c r o e l e c t r o d e  ( F i g .  64m) d i d  
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n o t  i n f l u e n c e  t h e s e  waves.  They  were  r e g i s t e r e d  e v e n  e x t r a c e l l u l a r l y .  
T h e r e f o r e  t h e y  a p p e a r ,  i n  t h e  o p i n i o n  o f  t h e  a u t h o r s ,  a s  f o c a l  p o t e n -  
t i a l s .  The b e g i n n i n g  o f  IPSP w a s  d e f i n e d  a s  a s u p e r p o s i t i o n  o f  
r e c o r d i n g s  1. a n d  m ( a r r o w  on F i g .  6 4 0 ) .  I n  39  of 4 9  r e g i s t e r e d  
n e u r o n s  IPSP a r o s e  i m m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  f3 waves  ( F i g .  6 4 1 ) .  T h e s e  
IPSP w e r e  c a l l e d  e a r l y  IPSP i n  d i s t i n c t i o n  t o  d e l a y e d  I P S P .  On 
t h e  a v e r a g e ,  l a t e n c y  o f  e a r l y  IPSP c o r r e s p o n d s  t o  1.06 - + 0 . 1 1  msec.  

L a t e n c y  o f  IPSP d e p e n d e d  u p o n  t h e  l o c a t i o n  o f  t h e  s t i m u l a t i n g  
e l e c t r o d e s .  The  a v e r a g e  v a l u e  o f  l a t e n c y  o f  e a r l y  IPSP o f  1 9  c e l l s  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  5 t h  l o b u l u s  e q u a l l e d  1 . 2 3  + 0 . 1  m s e c ,  i . e . ,  
i t  w a s  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  w i t h  s t i m u l a t i o n - o f  t h e  3 r d  a n d  
4 t h  l o b u l i .  I f  t h e  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e s  w e r e  i n t r o d u c e d  i n t o  
t h e  w h i t e  m a t t e r ,  t h e n  t h e  c h a r a c t e r  r e s p o n s e s  w e r e  t h e  same a s  
t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  3 r d  a n d  4 t h  l o b u l i  b u t  w i t h  s i g n i f i c a n t l y  
l e s s  l a t e n c y .  I n  9 c e l l s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e g i o n  n e a r  t h e  
n u c .  f a s t i g i i  l a t e n c y  t o t a l l e d  0 . 8 6  + 0 . 0 4  msec .  - 

E x t r a p o l a t i n g ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s e r t  t h a t  w i t h  s t i m u l a t i o n  
by a n  e l e c t r o d e  l o c a t e d  . in t h e  r e g i o n  o f  t h e  n u c .  f a s t i g i i ,  
l a t e n c y  e q u a l s  a r o u n d  0 . 5  m s e c ,  i . e . ,  i t  i s  o f  t h e  same o r d e r  as  
t h a t  o f  l a t e n c y  o f  o n e  s y n a p t i c  d e l a y  i n  t h e  s p i n a l  c o r d .  
C o n s e q u e n t l y  IPSP i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a r i s e s  f r o m  i m p u l s e s  
w h i c h  p a s s  t h r o u g h  o n e  s y n a p s i s .  

The a u t h o r s  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e  s p e e d  o f  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  
for e a r l y  IPSP w a s  c o m p a r a t i v e l y  slow a n d  e q u a l  t o  1 5  - 2 0  m s e c .  
A l t h o u g h  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s  IPSP p r e d o m i n a t e d ,  SPSP w a s  a l s o  r e g i s t e r e d .  F i g u r e  6 5 a - f  
i n d i c a t e d  d e p o l a r i z e d  p o t e n t i a l s  a r i s i n g  w i t h  a s m a l l  v a l u e  o f  t h e  
s t i m u l u s .  A s t i m u l u s  o f  1 5  v o l t s  t r a n s f o r m e d  IPSP i n t o  SPSP. With 
s t i m u l a t i o n  of t h e  3 r d  a n d  4 t h  l o b u l i  w i t h  a s t i m u l u s  o f  30 V i n  
two  c e l l s ,  S P S P ' s  w i t h  a s h o r t e n e d  l a t e n c y  a r o s e .  Wi th  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  5 t h  l o b u l u s  SPSP was r e g i s t e r e d  i n  o n e  c e l l .  Even i f  IPSP 
w e r e  s u p e r i m p o s e d  o n  SPSP,  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  l a t t e r  c o u l d  b e  
d i s c e r n e d  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  i n t r a c e l l u l a r  a n d  e x t r a c e l l u l a r  
r e g i s t r a t i o n s  ( F i g .  6 5 e , f ) .  

L a t e n c y  o f  e a r l y  SPSP w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  3 r d  a n d  4 t h  
l o b u l i  for 7 c e l l s  w a s  e q u a l  t o  0 . 9 1  + 0 . 1 5  msec  o n  t h e  a v e r a g e .  
The  a u t h o r s  c o n s i d e r  t h a t  e a r l y  SPSP was e l i c i t e d  m o n o s y n a p t i c a l l y  
w i t h  a s p e e d  o f  i m p u l s e  c o n d u c t i o n  h i g h e r  t h a n  1 5 - 2 0  m / s e c  for 
i n h i b i t o r y  f i b e r s .  

F i g u r e  6 4 1  a n d  6 5 c  show t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  
e l i c i t e d  n e g a t i v e  s p i k e - l i k e  f o c a l  p o t e n t i a l s  i n  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  
T h e s e  p o t e n t i a l s  e v i d e n t l y  w e r e  e l i c i t e d  by p r e s y n a p t i c  i m p u l s e s ,  
i n s o f a r  as t h e y  were  d i s c o v e r e d  o n  r e c o r d i n g s  o f  i n t r a c e l l u l a r  
r e m o v a l s  o f  c h a r g e  up t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  IPSP a n d  SPSP ( F i g .  6 4 0  
a n d  F i g .  6 5 f ) .  

Upon c o n d u c t i n g  a n  e l e c t r o d e  t h r o u g h  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  t h e  
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F i g .  6 5 .  SPSP i n  N e u r o n s  o f  / 2 1 7  
D e i t e r ’ s  N u c l e u s  w i t h  S t i m u l a t i o n  

t e x  o f  t h e  C e r e b e l l u m  o f  a C a t .  
( a - c ,  g-h a n d  i )  R e g i s t r a t i o n s  f r o m  
V a r i o u s  C e l l s ;  ( a - c )  S t i m u l a t i o n  o f  
t h e  M e d i a l  P o r t i o n s  o f  a C o r t e x  o f  
t h e  3 r d  L o b u l u s  ( D u r a t i o n  o f  
S t i m u l u s :  0 . 0 8  m s e c ) ,  A m p l i t u d e :  

T h e  Upper  R e c o r d i n g s  C h a n g e s  o f  1.’. I n t r a c e l l u l a r  P o t e n t i a l s .  The 
$:m\/; Lower F o c a l  P o t e n t i a l s  R e g i s t e r e d  

1 E x t r a c e l l u l a r l y  I m m e d i a t e l y  A f t e r  
I -  W i t h d r a w a l  o f  t h e  E l e c t r o d e  f r o m  

d o f  t h e  F o r w a r d  P o r t i o n  o f  t h e  C o r -  

h- ( a )  1 2  V ;  ( b )  1 5  V ;  ( c )  30 V .  
e 

- iil 
f 4;- t h e  C e l l .  S p i k e - l i k e  F o c a l  P o -  

t e n t i a l s  a a n d  B a r e  Shown i n  
c ,  d ,  e ,  f .  R e c o r d i n g s  o f  I n t r a -  
c e l l u l a r  P o t e n t i a l s  ( S o l i d  L i n e )  

1-1 msec a n d  E x t r a c e l l u l a r  ( D o t t e d  L i n e )  
a r e  R e g i s t e r e d  i n  a ,  b ,  c ,  ( I t o  
e t  a l . ,  1 9 6 6 a ) .  

f o c a l  p o t e n t i a l s  c h a n g e d  t h e i r  c o n f i g u r a t i o n .  I n  F i g u r e  6 6 ,  u s i n g  
t h e  m e t h o d  o f  s u p e r p o s e d  r e g i s t r a t i o n  a l o n g  two  t r a c t s ,  i t  i s  
d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h i s  c h a n g e  o f  c o n f i g u r a t i o n  o f  p o t e n t i a l s  i s  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o n v e r s i o n  o f  a 6-wave f r o m  a p r i m a r i l y  n e g a t i v e  
t o  a p r i m a r i l y  p o s i t i v e  wave w h i l e  a n  a-wave d o e s  n o t  u n d e r g o  
c h a n g e s .  Thus  t h e  i n i t i a l  p o i n t  o f  t h e  n e g a t i v e  p h a s e  o f  a n  a w a v e ,  
as i s  shown i n  F i g u r e  6 6 a  a n d  b b y  v e r t i c a l  a r r o w s ,  i s  g r a d u F l l y  
d i s p l a c e d .  T h e s e  c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l s  a r e  e x p l a i n a b l e  i f  w e  
a s s u m e  t h a t  i m p u l s e s  e l i c i t i n g  t h e  a p p e a r a n c e  o f  waves  i n  D e i t e r ’ s  
n u c l e u s  a r e  c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  m y e l i n i z e d  t e r m i n a l s ,  w h i c h  when 
b r a n c h i n g ,  l o s e  t h e i r  membrane.  The a u t h o r s  r e f e r  t o  K a t z  a n d  / 2 1 8  
M i l e d i  ( 1 9 6 5 ) ,  who showed t h a t  i n  t h e  t e r m i n a l  l a m i n a  o f  t h e  m u s c l e s  
o f  a f r o g  a c h a n g e  f r o m  n e g a t i v e  s p i k e s  t o  p o s i t i v e  o n e s  i s  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  t h r o u g h  a n o n m y e l i n i z e d  t e r m i n a l  
b r a n c h  o f  t h e  m o t o r  a x o n .  T h e r e f o r e  I t o  a n d  Y o s h i d a  (1966) a s s u m e  
t h a t  a s i m i l a r  phenomena  may b e  o b s e r v e d  e v e r y w h e r e  a x o n s  l o s e  
t h e i r  m y e l i n  membrane ,  a n d  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h i s  a c h a n g e  i n  
membrane c h a r a c t e r i s t i c s  o c c u r s .  An a wave p r e s e r v e s  i t s  n e g a t i v i t y ,  
a n d  e v i d e n t l y  r e f l e c t s  t h e  i m p u l s e  c u r r e n t  i n  t h e  m y e l i n i z e d  f i b e r s  
p a s s i n g  t h r o u g h  D e i t e r ’ s  n u c l e u s ,  i n  p a r t i c u l a r  a l o n g  i t s  l a t e r a l  
e d g e .  

The a s s u m p t i o n  t h a t  a a n d  6 w a v e s  a r e  g e n e r a t e d  b y  t w o  d i f f e r e n t  
g r o u p s  o f  a x o n s  i s  c o n f i r m e d ,  i n  t h e  o p i n i o n  o f  t h e  a u t h o r s ,  b y  t h e  
f a c t  t h a t  w i t h  p e n e t r a t i o n  o f  a x o n  s t r u c t u r e  b y  a m i c r o e l e c t r o d e  
t h e y  r e a c t e d  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  s p i k e  p o t e n t i a l s  
d u r i n g  t h e  p h a s e  o f  a or B w a v e s .  
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F i g .  6 6 .  O r i g i n  o f  a a n d  B S p i k e s .  ( a , b )  S u p e r p o s i t i o n  o f  R e c o r d -  
i n g s  o f  F o c a l  P o t e n t i a l s  R e g i s t e r e d  W i t h  t h e  C o n d u c t i o n  o f  a n  E l e c -  
t r o d e  Along T r a c t  2 ( c f .  D i a g r a m  c Where t h e  D e p t h  o f  I n s e r t i o n  o f  
t h e  E l e c t r o d e  i s  I n d i c a t e d )  ( I t 0  e t  a l . ,  1 9 6 6 a ) .  

Thus  i n  t h e  o p i n i o n  o f  t h e  a u t h o r s  a n  a wave i s  c r e a t e d  by / 2 1 9  
i m p u l s e s  c o n d u c t e d  w i t h  g r e a t  s p e e d  d i r e c t l y  f r o m  t h e  c o r t e x  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  A B wave i s  a l s o  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  p r o p a g a t i o n  o f  i m p u l s e s  a l o n g  d i r e c t  p a t h s  b u t  w i t h  a s l o w  
s p e e d .  T h i s  i s  p r o v e d  b y  t h e  f o l l o w i n g  f a c t s .  

I n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  l a t e n c y  o f  a B wave d e p e n d s  upon t h e  d i s -  
t a n c e  b e t w e e n  t h e  p o i n t  o f  s t i m u l a t i o n  a n d  r e g i s t r a t i o n .  The 
l a t e n c y  o f  t h e  wave r e g i s t e r e d  i n  D e i t e r ' s  n u c l e u s  was 0 . 3 6  msec 
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n  o f  t h e  4 t h  lobulus, a n d  
0 . 4 8  msec w i t h  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  5 t h  l o b u l u s  ( d i s t a n c e  b e t w e e n  
t h e  p o i n t s :  7 a n d  1 0  mm). T h u s  t h e  s p e e d  o f  c o n d u c t i o n  i s 2 0  m s e c .  
I n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  B waves  e l i c i t e d  w i t h  s i m u l t a n e o u s  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e s e  l o b u l i  a r e  s u p e r i m p o s e d  upon o n e  a n o t h e r  w i t h o u t  a n y  i n t e r -  
a c t i o n ,  w h i c h  i n d i c a t e s  t h e  a b s e n c e  o f  c o n v e r g e n c e  w i t h  t h e  c o n d u c -  
t i o n  i n s i d e  t h e  c e r e b e l l u m .  

The  o r i g i n  o f  f3 w a v e s  w a s  i n v e s t i g a t e d  a l s o  b y  means o f  s t i m u -  
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l a t i o n  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  I n  o r d e r  t o  a v o i d  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
p a t h s  o f  a w a v e s ,  o n l y  t h e  d o r s a l - m e d i a l  c o r n e r  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  
w a s  s t i m u l a t e d ,  ; . e . ,  a t  t h e  p o i n t  w h e r e  o n l y  Bwaves w e r e  r e g i s t e r e d .  
I f  s h o r t  i m p u l s e s  o f  c u r r e n t  were  a d v a n c e d  t h r o u g h  t h e  e l e c t r o d e  
w i t h  a d u r a t i o n  o f  0 . 2  m s e c  a n d  a f o r c e  o f  2 0  P A  ( W a l l ,  1 9 5 8 ;  
E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) ,  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  r e g i s t e r  n e g a t i v e  p o t e n t i a l s  
i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  

The l a t e n c y  of t h e s e  p o t e n t i a l s  w a s  c l o s e  t o  t h e  l a t e n c y  o f  
B w a v e s ,  e l i c l t e d ' b y  s t i m u l a t i o n  i n  t h e  r e v e r s e  d i r e c t i o n .  If t h e  
m i c r o e l e c t r o d e  w a s  p u l l e d  i n  t h e  v e n t r a l  d i r e c t i o n  a l o n g  D e i t e r ' s  
n u c l e u s ,  t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  i n  t h e  c o r t e x  
o f  t h e  c e r e b e l l u m  p r o g r e s s i v e l y  d e c r e a s e d .  T h i s  d e p e n d e n c y  w a s  
p a r a l l e l  t o  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n i t i a l  p h a s e  o f  a 6 wave .  

If t h e  h y p o t h e s i s  p u t  f o r w a r d  b y  t h e  a u t h o r s  were  m a i n t a i n e d  
t h e n  s u c h  a d e c r e a s e  i n  e f f e c t i v e n e s s  d o e s  n o t  a p p e a r  u n e x p e c t e d ,  
s i n c e  i t  i s  o b s e r v e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e g i o n  w h e r e  e n d i n g s  
o f  t h e  f i b e r s  a r e  n o n m y e l i n i z e d .  

The a u t h o r s  p o s t u l a t e  t h a t  n e g a t i v e  p o t e n t i a l s  a r e  e l i c i t e d  
i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t h r o u g h  t h e  same n e r v e  p a t h s  a l o n g  
w h i c h  B wave i m p u l s e s  a r e  c o n d u c t e d .  T h e r e f o r e  CL a n d  B w a v e s  a r e  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  a l o n g  t w o  d i f f e r e n t  
p a t h s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  d i f f e r e n t  s p e e d s .  

I n t e r v a l s  b e t w e e n  t h e  b e g i n n i n g  o f  a 6 wave a n d  t h e  b e g i n n i n g  
o f  e a r l y  IPSP w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  3rd t h r o u g h  5 t h  l o b u l i  o n  
t h e  a v e r a g e  e q u a l l e d  0 . 5 1  m s e c .  The d u r a t i o n  o f  0 . 5 1  msec i s  t h e  
v a l u e  o f  o n e  s y n a p t i c  d e l a y  f o r  IPSP i n  t h e  n e u r o n s  of D e i t e r ' s  
n u c l e u s ,  i . e . ,  a 6 wave c h a r a c t e r i z e s  t h e  p r e s y n a p t i c  f l o w  o f  
i m p u l s e s  e l i c i t i n g  e a r l y  I P S P .  

F i g .  6 7 .  S c h e m a t i c  D r a w i n g  o f  t h e  / 2 2 0  
P o s s i b l e  M o n o s y n a p t i c  C o n n e c t i o n s  
B e t w e e n  t h e  C o r t e x  o f  t h e  C e r e b e l l u m  
a n d  N e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  N u c l e u s .  
P - P u r k i n j e ' s  C e l l s ;  D - N e u r o n  
o f  D e i t e r ' s  N u c l e u s  a n d  i t s  Axon;  
C A - 1  a n d  C A - 2 - C e l l s  S e n d i n g  S c a n -  
s o r i a l  ( S F )  a n d  Mossy F i b e r s  (MF) ;  
S - S t i m u l a t i n g  E l e c t r o d e  i n  t h e  
C o r t e x  o f  t h e  C e r e b e l l u m ;  M-Micro- 
e l e c t r o d e .  The  A r r o w s  I n d i c a t e  t h e  
D i r e c t i o n  o f  I m p u l s e s  f r o m  t h e  
S t i m u l a t i n g  E l e c t r o d e s  t o  D e i t e r ' s  
N u c l e u s  ( I t o  e t  a l . ,  1 9 6 6 a ) .  
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I t  i s  e v i d e n t  t h a t  w i t h  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  e i t h e r  d i r e c t l y  or i n d i r e c t l y  , d i f f e r e n t  n e u r o n  s t r u c t u r e s  
a r e  e x c i t e d ;  n o t  o n l y  P u r k i n j e ' s  c e l l s  a n d  t h e i r  a x o n s ,  b u t  a l s o  
c e r e b e l l a r  a f f e r e n t s  ( s c a n s o r i a l  a n d  m o s s y  f i b e r s )  a n d  c e l l s  o f  t h e  
g r a n u l a r  l a y e r .  Axons o f  t h e s e  c e l l s  a r e  d i s t r i b u t e d  p a r a l l e l  t o  
t h e  f i b e r s  w h i c h  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  P u r k i n j e ' s  c e l l s ,  b a s k e t - s h a p e d  
c e l l s ,  G o l g i ' s  c e l l s  a n d  s t e l l i f o r m  c e l l s .  T h e r e f o r e  t h e  o b t a i n e d  
d a t a  p r e s e n t  t h e  r e s u l t  o f  a c o m p l e x  s e q u e n c e  o f  s t i m u l a t i o n  o f  
v a r i o u s  s t r u c t u r e s .  A c t u a l l y ,  a s  i s  shown i n  F i g u r e s  6 4  a n d  6 5 ,  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o r t e x  ( i p s i l a t e r a l  f o r w a r d  p o r t i o n )  e l i c i t s  
v a r i o u s  c h a n g e s  i n  p o t e n t i a l s  o f  t h e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  
i n c l u d i n g  IPSP a n d  SPSP a n d  t h e  s u b s e q u e n t  e x c i t a t i o n  a f t e r  IPSP 
( F i g .  6 4 ) .  

With i n t r a c e l l u l a r  r e g i s t r a t i o n s  t h e  a u t h o r s  s u c c e e d e d  i n  
p r e c i s e l y  d e f i n i n g  PSP c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  
a l o n g  p o l y -  a n d  m o n o s y n a p t i c  p a t h s .  M o n o s y n a p t i c  c o n n e c t i o n s  f r o m  
t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t o  t h e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  
may b e  p e r f o r m e d  b y  a x o n s  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
a n t e r i o r  p o r t i o n  ( W a l b e r g ,  J a n s e n ,  1 9 6 1 ;  E a g e r ,  1 9 6 3 )  a n d  b y  t h e  
mossy  or s c a n s o r i a l  a f f e r e n t  f i b e r s  w h i c h  s e n d  c o l l a t e r a l s  o f  
a x o n s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s  ( F i g .  6 7 ) .  A c c o r d i n g  t o  L o r e n t e  de  No 
( 1 9 3 3 a )  t h e  s p i n o c e r e b e l l a r  f i b e r s  a l s o  s e n d  c o l l a t e r a l s  o f  a x o n s  
t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  

I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 6 )  showed t h a t  t h e r e  i s  a p o w e r f u l  mono- 
s y n a p t i c  i n h i b i t o r y  p a t h  f r o m  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t o  
D e i t e r ' s  n u c l e u s .  T h i s  c o n c l u s i o n  i s  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  f r o m  
t h e  p o i n t  o f  v i e w  t h a t  t h e  m a j o r i t y  o f  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  h a s  s h o r t  
a x o n s  n o t  more t h a n  a f e w  m i l l i m e t e r s  i n  l e n g t h .  R e n s h a w ' s  c e l l s  
( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 5 4 ) ;  I a  i n h i b i t o r y  n e u r o n s  i n  t h e  i n t e r m e d i a t e  
n u c l e u s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 5 L c ) ;  b a s k e t - s h a p e d  c e l l s  
i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  ( A n d e r s o n  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  a n d  i n  
t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  I t  w a s  n o t e d ,  /221 
h o w e v e r  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 6 1 a ) ,  t h a t  m o n o s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  o f  
c e l l s  o f  t h e  v e n t r a l  s p i n o - c e r e b e l l a r  t r a c t  were  s o m e t i m e s  d e f o r m e d  
b y  f i b e r s  up t o  2 1  m m  i n  l e n g t h .  The  d a t a  o f  I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 6 )  
showed t h a t  i n h i b i t o r y  a x o n s  f r o m  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t o  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  m u s t  b e  on t h e  o r d e r  o f  1 0  mm i n  l e n g t h .  

The i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  on t h e  b u l b a r  
c e n t e r s  ( P o l l a c k ,  D a v i s ,  1 9 3 0 )  a r e  w e l l  known. P a r t i a l  or c o m p l e t e  
r e m o v a l  o f  t h e  c e r e b e l l u m  i n c r e a s e s  d i s c h a r g e s  o f  m o t o n e u r o n s  
e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  ( G e r n a n d t  e t  a l . ,  
1 9 5 9 ) .  Thus  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  h a s  t o n i c  i n h i b i t o r y  i n -  
f l u e n c e s  o n  t h e  u n d e r l y i n g  c e n t e r s .  I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 6 )  a s s u m e d  
t h a t  t h e s e  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  
a r e  p e r f o r m e d  b y  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  T h i s  p o i n t  o f  v i e w  w a s  c o n f i r m e d  
b y  t h e  f o l l o w i n g  o b s e r v a t i o n s :  (1) i n h i b i t o r y  ( a n a l y s i s  o f  e x t r a -  
c e l l u l a r  s p i k e s )  i n f l u e n c e s  a r e  p r o b a b l y  m e d i a t e d  b y  p a t h s  f r o m  
t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  t o  t h e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  
( F i g .  6 6 )  t h r o u g h  l o n g  c o r t i c o f u g a l  f i b e r s ,  w h i c h  p a s s  t h r o u g h  t h e  
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n u c .  f a s t i g i i  and  t h e  n u c .  i n t e r p o s i t u s  a n d  e n t e r  i n t o  s y n a p t i c  con-  
t a c t  w i t h  t h e  c e l l s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ;  ( 2 )  w i t h  a n t i d r o m i c  a c t i -  
v a t i o n  o f  t h e  i n h i b i t o r y  p a t h ,  p o t e n t i a l s  i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  a r i s e  w h i c h  may b e  c o n s i d e r e d  a c o n s e q u e n c e  o f  a n t i d r o m i c  
a c t i v a t i o n  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  

T h i s  h y p o t h e s i s  i s  s u p p o r t e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  IPSP a r i s e s  i n  
n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  e a c h  t i m e  t h a t  P u r k i n j e ' s  c e l l s  a r e  
a c t i v a t e d  t h r o u g h  d i r e c t  or t r a n s y n a p t i c  p a t h s ;  m o n o s y n a p t i c  a n d  
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  a r e  l o c a l i z e d  on t h e  i p s i l a t e r a l  s i d e  o f  t h e  
a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  s e c t i o n s  w h i c h  a r e  i n  c o r r e s p o n d a n c e  w i t h  
t h e  h i s t o l o g i c a l  b o r d e r s  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  a x o n s  o f  P u r k i n j e ' s  
c e l l s  t o  D e i t e r ' s  n u c l e u s ;  o n l y  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  s u c h  a s  i n  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  a r e  r e g i s t e r e d  i n  a l l  3 c e r e b e l l a r  n u c l e i  w i t h  
a c t i v a t i o n  of  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m ;  n e u r o n s  d i f f e r e n t  f r o m  
P u r k i n j e ' s  c e l l s  w h i c h  w e r e  a b l e  t o  a c c o m p l i s h  m o n o s y n a p t i c  c o n n e c -  
t i o n s  of t h e  c e r e b e l l a r  c o r t e x  w i t h  D e i t e r ' s  n u c l e u s  h a v e  a n  
e x c i t i n g  i n f l u e n c e  on D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  w h i c h  w a s  p r o v e d  b y  t h e  stim- 
u l a t i o n  o f  s p i n a l  a s c e n d i n g  f i b e r s  ( I t o ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  o f  p r i m a r y  
v e s t i b u l a r  f i b e r s  ( I t o ,  Y o s h i d a ,  1 9 6 4 )  a n d  o f  t h e  o l i v o - c e r e b e l l a r  
f i b e r s  ( I t o ,  Y o s h i d a ,  1 9 6 6 ;  E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  N e u r o n s  o f  n u c .  
f a s t i g i i  a l s o  e x c i t e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  

D e s p i t e  t h e  l a r g e  number  o f  p r o o f s  o f  t h e  i n h i b i t o r y  f u n c t i o n  
' o f  t h e  c e r e b e l l u m ,  a x o n s  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s  a r e  c o n s i d e r e d  t o  b e  

e x c i t i n g .  The  d a t a  o f  I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 6 )  p e r m i t  o n e  t o  c o n s i d e r  
w i t h  s u f f i c i e n t  c o n v i c t i o n ,  t h a t  P u r k i n j e ' s  c e l l s  h a v e  a n  i n h i b i t o r y  
n a t u r e  a n d  h a v e  i n h i b i t o r y  m o n o s y n a p t i c  i n f l u e n c e s  on t h e  c e n t e r s  
o f  t h e  s p i n a l  c o r d  c o n t r o l l i n g  s p i n a l  a s c e n d i n g  s y s t e m s .  Mono- 
s y n a p t i c  S P S P ' s  w h i c h  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  s e v e r a l  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s  ( F i g .  6 5 )  e v i d e n t l y  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  c o l l a t e r a l s  o f  t h e  /222 
c e r e b e l l a ' r  a f f e r e n t s  (CA-1 a n d  C A - 2 ,  F i g .  6 7 ) .  The  p o s s i b i l i t y  o f  
s u c h  a n  a x o n  r e f l e x  i s  p r o v e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  p o l y s y n a p t i c  S P S P ' s  
must  b e  c o n n e c t e d  w i t h  a x o n  r e f l e x  a c t i v a t i o n  o f  s c a n s o r i a l  o r  
mossy f i b e r s  o f  t h e  n e u r o n s ,  w h i c h  i n  t u r n  s e n d  e x c i t i n g  i m p u l s e s  
t o  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ;  i n h i b i t i o n  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s  
l e a d s  t o  e x c i t a t i o n  o f  t h e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w h i c h  i s  
c o m p a r a b l e  w i t h  d i s i n h i b i t i o n  o f  m o t o n e u r o n s  ( W i l s o n ,  B u r g e s ,  1 9 6 2 ) .  
Such  & . s i n h i b i t i o n ,  a l o n g  w i t h  a x o n  r e f l e x  e x c i t a t i o n ,  c o u l d  e x p l a i n  
t h e  e x c i t i n g  c e r e b e l l a r  i n f l u e n c e s  w h i c h  w e r e  o b s e r v e d  b y  a number  
o f  a u t h o r s  ( d e  V i t o  e t  a l . ,  1 9 5 6 ;  P o m p e i a n o  e t  C o t t i ,  1 9 5 9 ) .  

Axons o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s ,  i n c l u d i n g  t h e  c o l l a t e r a l s  a r e  m y e l i -  
n i z e d .  T h e i r  d i a m e t e r  n e a r  n u c .  d e n t a t u s  i s  3-6  m ( S z e n t a g o t h a i ,  
S c h i m e r t ,  1 9 4 1 ) ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  t o  a s p e e d  o f  i m p u l s e  c o n d u c t i o n  
o f  1 5 - 2 0  m / s e c  ( H u r s c h ,  1 9 3 9 ) .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  a c c o r d -  
i n g  t o  B r o d a l  a n d  o t h e r s  ( 1 9 6 6 )  t h e  b a s k e t - s h a p e d  s t r u c t u r e s  a r o u n d  
n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a r e  f o r m e d  b y  t e r m i n a l s  o f  l o n g  c o r t i -  
c o f u g a l  f i b e r s  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m .  I t o  a n d  Y o s h i d a  ( 1 9 6 6 )  a d m i t  
t h e  p o s s i b i l i t y  of c o n s i d e r i n g  e n d i n g s  of t h e  a x o n s  o f  t h e  P u r k i n j e ' s  
c e l l s  o n  t h e  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  as a n a l o g o u s  t o  t h e  e n d i n g s  
o f  t h e  b a s k e t  c e l l s  i n n e r v a t i n g  p y r a m i d  c e l l s  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  
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a n d  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  Such  a t y p e  o f  p e r i c e l l u l a r  b r a n c h i n g  h a s  
g r e a t  s i g n i f i c a n c e  f o r  t h e  r e a l i z a t i o n  o f  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  
( A n d e r s o n  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) .  However a x o n s  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s  go  n o t  
o n l y  t o  t h e  soma a n d  t h e  f i x e d  d e n d r i t e s  o f  t h e  c e l l s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s ,  b u t  a l s o  t o  t h e  t h i n  d e n d r i t e s .  

E x p e r i m e n t s  o f  S z e n t a g o t h a i  a n d  R a j k o v i t s  ( 1 9 5 9 )  showed t h a t  
t h e  s c a n s o r i a l  f i b e r s  l e a v e  t h e  i n f e r i o r  o l i v e ,  a n d  t h e  p h y s i o l o g i -  
c a l  d a t a  o f  E c c l e s  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  a t t e s t  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  
o l i v o - c e r e b e l l a r  p a t h  h a s  a p o w e r f u l  m o n o s y n a p t i c  e x c i t i n g  i n f l u e n c e  
o n  P u r k i n  j e I s  c e l l s .  

I t o  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 )  a s s u m e d  t h a t  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  
a r e  i n h i b i t e d  a s  a c o n s e q u e n c e  o f  t h e  a c t i v a t i o n  o f  P u r k i n j e ' s  
c e l l s ,  w h i c h  s e r v e d  a s  t h e  o b j e c t  o f  t h e i r  i n v e s t i g a t i o n s .  

I n  e x p e r i m e n t s  o n  c a t s  u n d e r  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  t h e y  s t u d i e d  
i n t r a c e l l u l a r  p o t e n t i a l s  i n  t h e  c e r e b e l l u m  a n d  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  v a r i o u s  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  o l i v o - c e r e -  
b e l l a r  s y s t e m .  

P u r k i n j e ' s  c e l l s  w e r e  i d e n t i f i e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  
d e p o l a r i z a t i o n  p o t e n t i a l  ( G r a n i t ,  P h i l l i p s ,  1 9 5 6 )  o r  t o  t h e  r e s p o n s e s  
a l o n g  t h e  s c a n s o r i a l  f i b e r s  ( E c c l e s  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

I n  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  I t o  e t  a l . ,  ( 1 9 6 6 )  i t  w a s  shown t h a t  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  e l i c i t s  t h e  r e s p o n s e s  o f  s c a n s o r i a l  
f i b e r s  i n  P u r k i n j e ' s  c e l l s  w i t h  a b r o a d  s p e c t r u m  o f  l a t e n c y ,  s i m i l a r  
t o  t h e  s p e c t r u m  w h i c h  e v e n  I P S P ' s  h a v e  i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  
C o m p a r a t i v e l y  e a r l y  r e s p o n s e s  o f  s c a n s o r i a l  f i b e r s  a n d  IPSP may b e  
a c o n s e q u e n c e  o f  i m p u l s a t i o n  c o n d u c t e d  a l o n g  s c a n s o r i a l  f i b e r s  t o  
P u r k i n j e ' s  c e l l s .  However  l a t e n c i e s  o f  3 - 6  msec a r e  t o o  g r e a t  for 
t h e  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  a l o n g  i n t r a c e r e b e l l a r  p a t h s .  The 
t e m p o r a l  c o n n e c t i o n  o f  r e s p o n s e s  i n  s c a n s o r i a l  f i b e r s  a t  IPSP p r o v e s  
t h e  d e p e n d e n c y  o f  i n h i b i t i o n  i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o l i v e s  f r o m  a c t i v a t i o n  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  

The  t e m p o r a l  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  SPSP o f  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  
n u c l e u s  a n d  r e s p o n s e s  o f  s c a n s o r i a l  f i b e r s  i n  P u r k i n j e ' s  c e l l s  r e -  
m a i n s  s t r i c t l y  c o n s t a n t ,  d e s p i t e  v a r i o u s  p o i n t s  o f  s t i m u l a t i o n  i n  
t h e  l o w e r  o l i v e  a n d  s e g m e n t s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  A l s o  b o t h  o f  t h e s e  
p o t e n t i a l s  a r e  s i m u l t a n e o u s l y  s u b j e c t  t o  f l u c t u a t i o n  o f  s p i n a l  v e s -  
t i b u l a r  t r a n s m i s s i o n .  T h e r e f o r e  e v i d e n t l y  SPSP o f  t h e  n e u r o n s  o f  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  w a s  e l i c i t e d  f r o m  t h e  o l i v e  b y  t h e  same p a t h  as  
r e s p o n s e s  o f  s c a n s o r i a l  f i b e r s  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s .  T h e r e  a r e  
h i s t o l o g i c a l  d a t a  a s s u m i n g  a p r o j e c t i o n  f r o m  t h e  i n f e r i o r  o l i v e  t o  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  ( M u s k e n s ,  1 9 3 4 ;  B r o d a l ,  1 9 4 0 ) .  The d i s t a n c e  f r o m  
t h e  s u p e r i o r  o l i v e  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  D e i t e r ' s  n u c l e u s  i s  a p p r o x i -  
m a t e l y  1 0  m m ,  w h i l e  t h e  d i s t a n c e  f r o m  D e i t e r ' s  n u c l e u s  t o  t h e  d e e p  
l a m i n a  o f  t h e  f o r w a r d  p o r t i o n s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  i s  5 m m .  I f  we 
a s s u m e  t h a t  t h e  s m a l l e s t  l a t e n c y  ( 2 . 4  m s e c )  o f  SPSP e l i c i t e d  i n  
n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o l i v e  w a s  c o n -  
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n e c t e d  w i t h  p a s s a g e  o f  i m p u l s e s  a t  a d i s t a n c e  o f  1 0  mm p l u s  t h e  
s y n a p t i c  d e l a y  o f  0 . 3  t o  0 . 5  m s e c  ( E c c l e s ,  1966), t h e n  i t  f o l l o w s  
t h a t  i m p u l s e s  f r o m  t h e  o l i v e  a r e  c o n d u c t e d  a t  a s p e e d  o f  5 m / s e c ,  
and  i n f l u e n c e s  f r o m  t h e  o l i v e  t o  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  a r e  
m o n o s y n a p t i c .  The d i s t a n c e  i n  l a t e n c y  b e t w e e n  SPSP i n  n e u r o n s  o f  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  a n d  t h e  r e s p o n s e  o f  s c a n s o r i a l  f i b e r s  e q u a l s  a p p r o x -  
i m a t e l y  1 m s e c ,  i f  we a c c e p t  t h a t  i m p u l s e s  f r o m  t h e  o l i v e  t o  t h e  
c o r t e x  o f  t h e  c e r e b e l l u m  a r e  a l s o  c o n d u c t e d  a t  a s p e e d  of 5 m s e c  a t  
a d i s t a n c e  o f  5 m m ,  a n d  t h e  t i m e  o f  s y n a p t i c  d e l a y  f o r  SPSP a n d  
r e s p o n s e s  o f  s c a n s o r i a l  f i b e r s  i s  t h e  same .  The s p e c t r u m  o f  l a t e n c i e s  
o f  S P S P  c a n  b e  d u e  t o  t h e  n a t u r e  o f  e x c i t i n g  i n t e r c o n n e c t i o n  i n  t h e  
l o w e r  o l i v e .  

T h u s ,  d i r e c t  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  w i t h  t h e  c e r e b e l l u m  
a n d  m o n o s y n a p t i c  i n h i b i t i o n  i n  n e u r o n s  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  c o n d i -  
t i o n e d  by t h e  a c t i v a t i o n  o f  P u r k i n j e ' s  c e l l s ,  i n d i c a t e  t h e  c l o s e  
c o n n e c t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r .  

U n d o u b t e d l y  n o t  o n l y  s u p e r f i c i a l  b u t  a l s o  d e e p  s e c t i o n s  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  ( w h i c h  may b e  a s s u m e d  o n  t h e  b a s i s  o f  a n a t o m i c a l  d a t a )  
i n f l u e n c e  r e l a y  l i n k s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r .  
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CHAPTER V I 1  

VESTIBULAR INFLUENCES O N  THE VEGETATIVE N E R V O U S  SYSTEM 

C o n n e c t i o n  o f  t h e  L a b y r i n t h  w i t h  t h e  P a r a s y m p a t h e t i c  
P o r t i o n  o f  t h e  N e r v o u s  S y s t e m  

I n f l u e n c e s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  p o s s i b l y  may b e  /224  
c o n s i d e r e d  t o  d o m i n a t e  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  " m o t i o n  s i c k n e s s " .  
B a r d  a n d  o t h e r s  ( 1 9 4 7 )  showed t h a t  t h e  n o d u l u s  and  u v u l a  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  a r e  a l s o  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  " m o t i o n  
s i c k n e s s " .  B o r i s o n  a n d  Wang ( 1 9 4 9 ,  1 9 5 0 )  c o n d u c t e d  a n  e x t e n s i v e  
a n a l y s i s  o f  t h e  mechanism o f  v o m i t i n g .  

Numerous d a t a  t e s t i f y  t o  a w h o l e  s e r i e s  o f  v e g e t a t i v e  d i s -  
o r d e r s  c o n n e c t e d  w i t h  " m o t i o n  s i c k n e s s " ,  ( c f .  t h e  s u r v e y  o f  S p i e g e l ,  
1 9 4 6 ;  K h e c h i n a s v i l i ,  1 9 5 8 ) .  T h e r e  i s  n o  d o u b t  t h a t  s u c h  symptoms 
as d r o w s i n e s s ,  g r o w i n g  p a l e  i n  t h e  f a c e ,  c o l d  s w e a t ,  i n c r e a s e  i n  
s a l i v a  p r o d u c t i o n ,  n a u s e a  a n d  v o m i t i n g  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  c o o r d i -  
n a t e d  a c t i v i t y  o f  t h e  v e g e t a t i v e  a n d  s o m a t i c  s y s t e m s .  E v i d e n t l y  
t h e  a f f e r e n t  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  r e a c h  c e n t e r s  i n  t h e  p e r i p h e r y  
o f  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m .  However t h e  p a t h s  o f  s u c h  i m p u l s -  
e s  a r e  n o t  s t u d i e d .  C a r p e n t e r  ( 1 9 6 0 )  a s s u m e s  t h e  e x i s t e n c e  o f  
f i b e r s  f rom t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t o  n u c .  s o l i t a r i u s ,  a n d . h e n c e  t o  
t h e  d o r s a l  m o t o r  n u c l e u s  n u c .  v a g u s .  

The l i t e r a r y  d a t a  ( T y l e r ,  B a r d ,  1 9 4 9 ;  K h i l o v ,  1 9 5 0 ;  S h i r a i w a  
e t  a l . ,  1 9 6 3 ,  a n d  o t h e r s )  a l l o w  u s  t o  a s s u m e  a c e r t a i n  i n s t a b i l i t y  
o f  t h e  c e n t r a l  c o n t r o l  o f  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  w h i c h  
m a k e s  some p e r s o n s  more s e n s i t i v e  t o  m o t i o n  s i c k n e s s  t h a n  o t h e r s .  
Hypo- a n d  h y p e r - r e f l e x  c o n d i t i o n s  a r e  d e f i n e d  b y  t h e  sum o f  
e x c i t i n g  and  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  c o n v e r g i n g  on  t h e  t e r m i n a l  
g e n e r a l  p a t h s ,  e i t h e r  o f  t h e  v e g e t a t i v e  or s o m a t i c  m o t o r  o u t p u t .  
G e r n a n d t  a n d  Gi lman ( 1 9 5 9 ,  1 9 6 0 )  d e s c r i b e d  t o n i c  i n h i b i t o r y  i n f l u -  
e n c e s  f rom t h e  h i g h e r  c e n t e r s  on  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( c f .  C h a p t e r  
V). Are t h e r e  s i m i l a r  i n f l u e n c e s  on  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m ?  

U n d o u b t e d l y  t h e  s t u d y  o f  t o n i c  a n d  p h a s e  c o n t r o l  o v e r  t h e  
v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m ,  as  w e l l  a s  s t u d y  o f  t h e  e f f e c t i v e n e s s  
and  p h y s i o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  of  t h e  c e n t r a l  p r o c e s s e s ,  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  c o n d u c t i o n  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  i m p u l s e s  f rom t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  t o  t h e  c e n t e r s  o f  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  a n d  i t s  
e f f e r e n t  f i b e r s ,  p e r m i t  u s  t o  r e v e a l  t h e  m e c h a n i s m s  o f  m o t i o n  
s i c k n e s s .  
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F i g .  6 8 .  R e s p o n s e s  i n  t h e  
I p s i l a t e r a l  Vagus Nerve  t o  / 2 2 5  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  V e s t i b u l a r  
N e r v e .  
( a ,  b )  R e s p o n s e s  t o  S i n g l e  
S t i m u l a t i o n  w i t h  V a r i o u s  S c a n -  
n i n g  S p e e d s ;  ( c ,  d )  I n t e r a c t i o n  
o f  R e s p o n s e s  o f  t h e  Vagus Nerve  
t o  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  V e s t i b u l a r  
N e r v e  a t  a F r e q u e n c y  o f  1 Hz ( c )  
and 3 Hz ( d )  w i t h  R h y t h m i c  Back-  
g r o u n d  A c t i v i t y ,  E l i c i t e d  by  t h e  
R e s p i r a t o r y  C e n t e r ;  ( e )  R e s p o n s e s  
t o  F r e q u e n c y  o f  S t i m u l a t i o n  o f  
1 Hz; ( f )  1 0  Hz; ( g )  C o n t i n u a -  
t i o n  ( I n d i c a t e d  by t h e  Arrow)  o f  
column f .  Time S c a l e :  1 msec 
( a ) ;  5 m s e c  ( b y  c y  e ,  f ,  g ) ;  
1 0  m s e c  ( d )  ( A k e r t ,  G e r n a n d t ,  
1 9 6 2 ) .  

The V e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  w e r e  s t u d i e d  i n  e x p e r i -  
m e n t s  on  c a t s  b y  A k e r t  a n d  G e r n a n d t  ( 1 9 6 2 ) .  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  by a s i n g l e  s t i m u l i  
e l i c i t e d  r e s p o n s e s  i n  t h e  c e n t r a l  e n d  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n .  v a g u s .  
I n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n .  v a g u s  r e s p o n s e s  w e r e  n o t  d e t e c t e d .  

L a t e n c y  o f  r e s p o n s e  i s  e q u a l  t o  4 - 5  m s e c :  a m p l i t u d e  t o  0 . 1  - 
0 . 2  m V .  The s e c o n d ,  s m a l l e s t  r e s p o n s e ,  removed f r o m  t h e  i n i t i a l  / 2 2 6  
o n e  by 2 0  m s e c ,  h a d  a h i g h e r  t h r e s h o l d  t h a n  t h e  f i r s t  and  d e p e n d e d  
upon t h e  b a c k g r o u n d  a c t i v i t y  r e g i s t e r e d  i n  t h e  c e n t r a l  e n d  o f  t h e  
v a g u s  n e r v e  ( F i g .  6 8 ) .  

With r e g i s t r a t i o n  f rom t h e  c e n t r a l  end o f  n .  v a g u s ,  s m a l l  
s p i n d l e - s h a p e d  d i s c h a r g e s  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  1 5 - 2 0 / m i n .  
a n d  a d u r a t i o n  of  a r o u n d  2 . 5  msec c o u l d  b e  o b s e r v e d .  T h e s e  d i s -  
c h a r g e s  w e r e  e l i c i t e d  by  i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  
t o  t h e  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s .  They w e r e  r e g i s t e r e d  e v e n  a f t e r  t e m p o -  
r a r y  c e s s a t i o n  o f  a r t i f i c i a l  b r e a t h i n g  i n  a c u r a r i z e d  a n i m a l .  

A n o t h e r  t y p e  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  i n  e f f e r e n t  f i b e r s  o f  n .  v a g u s  
d e p e n d s  upon v a g o - v a g a l  i m p u l s e s  ( t h e  H e r r i n g - B r a y e r  r e f l e x )  o r i g -  
i n a t i n g  f r o m  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  l u n g s .  These  d i s c h a r g e s  a r e  
c l e a r l y  c o n n e c t e d  w i t h  r e s p i r a t o r y  movements  o f  t h e  t h o r a x  w i t h  
i n w a l a t i o n :  b u r s t s  o f  i m p u l s e s ,  d u r i n g  e x h a l a t i o n  t h e  d i s c h a r g e s  
a r e  a b s e n t .  T h i s  t y p e  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  d i s a p p e a r s  w i t h  i n t e r -  
r u p t i o n  o f  a r t i f i c i a l  b r e a t h i n g .  I t  i s  c o n d i t i o n e d  by  a c t i v a t i o n  
o f  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  a n d  by  a f f e r e n t  i m p u l s e s  c o n d u c t e d  



a l o n g  a n  i n t a c t  n .  v a g u s  a n d  t h r o u g h  v a g o - v a g a l  c o n n e c t i o n s .  W i t h  
r e g i s t r a t i o n  f r o m  t h e  w h o l e  n e r v e  s u c h  a c t i v i t y  i s  m a s k e d ,  b u t  by 
a c t i v i t y  g e n e r a t e d  b y  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r ;  t h e r e f o r e  r e g i s t r a -  
t i o n  f r o m  s e p a r a t e  f i b e r s  i s  n e c e s s a r y  i n  o r d e r  t o  d i s c o v e r  i t .  

R e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  t o  s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  d e p e n d e d  upon t e m p o r a l  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e  b e g i n n i n g  
o f  s t i m u l a t i o n  a n d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  s p i n d l e  a c t i v i t y  e l i c i t e d  
by  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  ( F i g .  7 5 ) .  If t h e  r e s p o n s e  came d u r i n g  
t h e  t i m e  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e  two s p i n d l e s ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  
i n i t i a l  r e s p o n s e  w a s  l a r g e  and  a d e l a y e d  r e s p o n s e  o f  l e s s e r  a m p l i -  
t u d e  w a s  o b s e r v e d .  If t h e  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  w a s  s u p e r i m p o s e d  on  t h e  s p i n d l e  a c t i v i t y ,  t h e n  t h e  i n i t i a l  
r e s p o n s e  w a s  s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  a n d  a s e c o n d  r e s p o n s e  w a s  n o t  
n o t e d .  I n  t h e  c a s e s  when t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  d o e s  n o t  c o r r e s p o n d  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p i n d l e  
s e q u e n c e ,  t h e  r e s p o n s e  w a s  s t r e n g t h e n e d  or w e a k e n e d  d e p e n d i n g  on  
w h e t h e r  i t  w a s  i n  p h a s e  w i t h  r h y t h m i c  b u r s t s  o f  t h e  s p i n d l e s  or 
n o t .  

b e t w e e n  i m p u l s e s  f r o m  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  a n d  i m p u l s e s  e l i c i t e d  
by  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n ,  t h e  f i r s t  d o m i n a t e .  But  as w a s  shown 
w i t h  t h e  s t u d y  o f  t h e  r e g i s t r a t i o n s  f r o m  s e p a r a t e  f i b e r s  o f  
n .  v a g u s ,  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  a l s o  i n f l u e n c e  t h e  r e s p i r a t o r y  
s p i n d l e s .  T h i s  e f f e c t  i s  e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  w i t h  a f r e q u e n c y  
of  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  1 0  i m p / s e c ;  t h e  f r e q u e n c y  
o f  r h y t h m i c  s p i n d l e  a c t i v i t y  i n c r e a s e s ,  and  i r r e g u l a r  d i s c h a r g e s  
o f  g r e a t  a m p l i t u d e  c a n  a p p e a r .  

Thus i n  t h e  c o m p e t i t i o n  f o r  e n t r y  t o  t h e  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s  

A m p l i t u d e s  o f  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  w e r e  more v a r i a b l e  t h a n  a m p l i t u d e s  o f  s e g m e n t  
s i g n a l  r e f l e x e s  or a m p l i t u d e s  o f  r e s p o n s e s  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t s  
( G e r n a n d t  e t  a l . ,  1 9 5 7 ;  G a r n a n d t ,  G i l m a n ,  1 9 6 0 ) .  

D e s p i t e  t h e  g r e a t  v a r i a t i o n s  o f  a m p l i t u d e s  o f  r e s p o n s e s  i n  
n .  v a g u s  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n ,  it was s t i l l  p o s s i b l e  t o  
e s t a b l i s h  t h a t  t h e  p r i m a r y  r e s p o n s e s  do n o t  c h a n g e  t h e i r  a m p l i t u d e  
s i g n i f i c a n t l y  w i t h  a n  i n c r e a s e d  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n .  Thus 
w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  t o  5 i m p / s e c ,  it was 
p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  a weak i n c r e a s e  i n  t h e  a m p l i t u d e  o f  p r i m a r y  
r e s p o n s e s ;  a n  a d d i t i o n a l  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  l e d  t o  a s l i g h t  
d e c r e a s e  i n  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s .  / 2 2 7  

On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  s e c o n d a r y  d e l a y e d  r e s p o n s e  d e p e n d e d  
upon t h e  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n .  Wi th  a f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  1 0  i m p / s e c ,  t h e  l a t e n c y  of r e s p o n s e s  
i n c r e a s e d .  Wi th  c o n t i n u e d  s t i m u l a t i o n  r e s p o n s e s  became s m a l l e r  
and  f i n a l l y  d i s a p p e a r e d  e n t i r e l y  ( F i g .  6 8 ) .  V a g a l  r e s p o n s e s  t o  
v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  w e r e  s t r o n g l y  i n c r e a s e d  i f  d e c e r e b r a t i o n  
w'ere p e r f o r m e d  o n  t h e  c a t  u n d e r  c h l o r a l o s e  a n a e s t h e s i a .  The s e c o n d -  
a r y  r e s p o n s e  d i s a p p e a r e d  a f t e r  t h i s  t y p e  o f  s e c t i o n i n g .  T h i s  e f f e c t  
l a s t e d  f o r  1 h o u r .  
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The c h a r a c t e r  o f  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  w i t h  r e g i s t r a t i o n  f r o m  s i n g l e  f i b e r s  o f  n .  v a g u s  w a s  t h e  
same as w i t h  r e m o v a l  5rom t h e  e n t i r e  n e r v e .  

V e s t i b u l a r  a c t i v i t y  h a s  a s t r o n g e r  i n f l u e n c e  on  a f f e r e n t  
v a g a l  r e f l e c t o r  d i s c h a r g e s  i n  n .  v a g u s  t h a n  on d i s c h a r g e s  g e n e r a t e d  
i n  t h e  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s  by  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r .  Wi th  a 
s i n g l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  e n d  o f  t h e  s e c t i o n e d  c o n t r a l a t e r a l  
n .  v a g u s ,  o n e  r e s p o n s e  f o r  a l a t e n c y  o f  5 m s e c  a n d  d u r a t i o n  o f  1 0  
m s e c  w a s  r e g i s t e r e d  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  n .  v a g u s .  If a s i n g l e  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  p r e c e d e d  t h i s  r e s p o n s e ,  t h e  
v a g a l  r e s p o n s e  w a s  a b s e n t  f o r  1 0 0  m s e c .  Thus w i t h  s t i m u l a t i o n  by 
s i n g l e  i m p u l s e s  t h e  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  s u p p r e s s e d  t h e  v a g o -  
v a g a l  r e f l e x .  If t h e  c o n t r a l a t e r a l  n .  v a g u s  w a s  s t i m u l a t e d  
e a r l i e r ,  t h e n  i t s  i n f l u e n c e  on r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  c o u l d  n o t  b e  d e t e c t e d .  

S i m i l a r  i n t e r a c t i o n  was t r a c e d  e v e n  w i t h  t h e  i n t a c t  c o n t r a -  
l a t e r a l  n .  v a g u s  when p h y s i o l o g i c a l  a c t i v a t i o n  o f  p e r i p h e r a l  
r e c e p t o r s  l e d  t o  t h e  v a g o - v a g a l  d i s c h a r g e .  The d o m i n a t i n g  
v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  w e r e  s e e n  v e r y  c l e a r l y  i n  t h i s  c a s e .  If 
t h e  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  somewhat  p r e c e d e  a c t i v i t y  on i n h a l a t i o n ,  
t h e n  t h e  v a g o - v a g a l  d i s c h a r g e  i s  r e t a r d e d .  If t h e  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  c o r r e s p o n d s  i n  t i m e  w i t h  t h e  v a g o - v a g a l  
r e f l e c t o r  d i s c h a r g e ,  t h e n  t h e  l a t t e r  i s  i n t e r r u p t e d  by 1 0 0  m s e c .  
With a f r e q u e n c y  o f  v e s t i b u l a r  n e r v e  s t i m u l a t i o n  o f  1 0  i m p / s e c ,  
t h e  v a g o - v a g a l  d i s c h a r g e s  a r e  s u p p r e s s e d  t h r o u g h o u t  t h e  p e r i o d  o f  
s t i m u l a t i o n .  

The l a t e n c y  o f  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  by 
s e p a r a t e  s t i m u l i  was 4 - 5  m s e c ;  i n  n .  p h r e n i c u s  a r o u n d  1 5  msec  
( G e r n a n d t ,  1 9 6 4 ) .  The e f f e c t  o f  n .  v a g u s  i s  i p s i l a t e r a l ;  i n  
n .  p h r e n i c u s ,  b i l a t e r a l .  The t h r e s h o l d  v a l u e  o f  r e s p o n s e  r e a c t i o n  
f o r  n .  p h r e n i c u s  i s  3 t i m e s  h i g h e r  t h a n  f o r  n .  v a g u s .  T h u s ,  
t h r e s h o l d s  w i t h  a c t i v a t i o n  o f  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  a r e  
l o w e r  t h a n  f o r  t h e  s o m a t i c  s y s t e m .  

A s  w a s  n o t e d  a b o v e ,  w i t h  a h i g h  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  ( 1 0  i m p / s e c )  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s  i n  
n .  v a g u s  d i d  n o t  e s s e n t i a l l y  c h a n g e  or e v e n  s l i g h t l y  d e c r e a s e .  / 2 2 8  
On t h e  o t h e r  h a n d ,  i n  n .  p h r e n i c u s  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s  
i n c r e a s e d  a n d  t h e  l a t e n c y  d e c r e a s e d .  Wi th  c o n t i n u o u s  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o v e r  s e v e r a l  m i n u t e s  t h e  c h a r a c t e r  o f  
r e s p o n s e s  r e m a i n e d  a s  b e f o r e .  The a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s  i n  n .  
p h r e n i c u s  w a s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  c o n t r o l  a n d  a f t e r  
c e s s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  g r a d u a l l y  r e t u r n e d  t o  t h e  o r i g i n a l  v a l u e .  
These  e x p e r i m e n t s  c l e a r l y  d e m o n s t r a t e  t h e  d i f f e r e n c e  i n  t h e  e f f e c t  
o f  t e m p o r a l  s t i m u l a t i o n  b e t w e e n  t h e  e f f e r e n t  f i b e r s  o f  t h e  v e g e t a t i v e  
and  t h e  s o m a t i c  s y s t e m s  d u r i n g  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n .  
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E x a c t l y  t h e  same d i f f e r e n c e s  w e r e  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  s i m u l -  
t a n e o u s  r e g i s t r a t i o n  i n  n .  v a g u s  a n d  t h e  v e n t r a l  r o o t s  a t  t h e  l e v e l  

L7. I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t o n i c  i n h i b i t o r y  i m p u l s e s  
i n f l u e n c e  t h e  n u c l e i  c o m p l e x  o f  n .  v a g u s  a n d  c o u n t e r a c t  t e m p o r a l  
s u m m a t i o n  , d e c e r e b r a t i o n  w a s  p e r f o r m e d  on  t h e  i n t e r c o l i c u l a r  
l e v e l .  I t  w a s  d i s c o v e r e d  t h a t  d e c e r e b r a t i o n  s t r e n g t h e n e d  r e s p o n s e s  
i n  n .  v a g u s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  and  a l s o  f a c i l i -  
t a t e d  r e s p o n s e s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  r o o t s .  New t h r e s h o l d s  o f  
v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  w e r e  a s  f o r m e r l y  l o w e r  t h a n  t h r e s h o l d s  
o f  v e s t i b u l o - s p i n a l  r e s p o n s e s ,  b u t  t h e  d i f f e r e n c e s  w e r e  i n s i g n i f i -  
c a n t .  

With t h e  a p p l i c a t i o n  o f  p a i r e d  s t i m u l i  i n  d e c e r e b r a t e d  c a t s  
t h e  a m p l i t u d e  o f  v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  t o  a s e c o n d  s t i m u l u s  
w a s  l e s s  t h a n  t o  t h e  f i r s t ,  w h i l e  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t s  t h e  
a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s  t o  t h e  s e c o n d  s t i m u l u s  w a s  i n c r e a s e d .  
I n s o f a r  as  v a g a l  r e s p o n s e s ,  a s  w e l l  as  r e s p o n s e s  i n  t h e  v e n t r a l  
r o o t s ,  w e r e  o f  i n c r e a s e d  a m p l i t u d e  a f t e r  d e c e r e b r a t i o n ,  t h i s  
e f f e c t  may b e  a t t r i b u t e d  t o  r e m o v a l  o f  t h e  i n h i b i t o r y  t o n i c  i n f l u -  
e n c e  o f  t h e  h i g h e r  s e c t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  t o  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  t h e  a d j a c e n t  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  D e c e r e b r a -  
t i o n  d i d  n o t  i n f l u e n c e  t h e  v a g o - v a g a l  r e s p o n s e  r e a c t i o n s ,  and  as  
b e f o r e  t h e r e  was n o  t e m p o r a l  s u m m a t i o n .  Thus f a c i l i t a t i n g  
v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  a f t e r  d e c e r e b r a t i o n  w a s  c o n d i t i o n e d  
by s e l e c t i v e  l i b e r a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  n u c l e i  from t o n i c  i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e s ,  w h i c h  p e r m i t s  a more p o w e r f u l  f l o w  o f  i m p u l s e s  t o  
r e a c h  t h e  n u c l e i  o f  n .  v a g u s .  

N e i t h e r  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  n o r  f u l l  c e r e b e l e c t o m y  i n  c o m b i n a t i o n  w i t h  p o s t -  
b r a c h i a l  s e c t i o n  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  c o u l d  l e a d  t o  a s t r e n g t h e n -  
i n g  o f  t h e  v a g o - v a g a l  r e f l e x .  A t  t h e  same t i m e  t h e s e  s t r u c t u r e s  
h a v e  p o w e r f u l  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  on  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
( c f .  Chap.  6 ) .  

D e t a i l e d  d a t a  on t h e  i n f l u e n c e s  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e s  on  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  w e r e  o b t a i n e d  w i t h  
s i m u l t a n e o u s  r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i v i t y  i n  t h e  c e n t r a l  e n d  o f  
n .  v a g u s  a n d  n .  p h r e n i c u s .  R h y t h m i c  a c t i v i t y  c o n n e c t e d  w i t h  
i n s p i r a t i o n  b e g a n  t o  b e  r e g i s t e r e d  i n  n .  v a g u s  a n d  i n  n .  p h r e n i c u s .  
A f t e r  t h e  o r i g i n a l  d i s c h a r g e  i n  n .  v a g u s ,  a s e c o n d a r y  d i s c h a r g e  
w i t h  a s h o r t  i n t e r v a l  f o l l o w e d .  The v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  
were  d e c r e a s e d  i f  t h e y  w e r e  s u p e r i m p o s e d  o n  a n y  o f  t h e  p h a s e s  o f  
t h e  r e s p i r a t o r y  c y c l e .  

A few s e c o n d s  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  / 2 2 9  
v e s t i b u l a r  n e r v e  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  1 0  H z ,  c h a n g e s  i n  r e s p i r a t i o n  
a p p e a r e d .  The i n i t i a l  s p i n d l e  a c t i v i t y  o f  n .  v a g u s  and  n .  p h r e n i c u s  
c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  p h a s e s  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c y c l e  d e c r e a s e d  i n  
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a m p l i t u d e  a n d  d u r a t i o n .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
s h o r t e n e d  t h e  p h a s e  o f  i n s p i r a t i o n  a n d  a c c e l e r a t e d  r e s p i r a t i o n  
b u t  c o u l d  n o t  c h a n g e  t h e  r e g u l a r i t y  o f  r e s p i r a t o r y  d i s c h a r g e s .  
The r e s p i r a t i o n  r a t e  i n c r e a s e d  f r o m  1 6  t o  2 0 / m i n .  I n  a d d i t i o n  t h e  
c o n n e c t i o n  b e t w e e n  d i s c h a r g e s  o f  i n s p i r a t i o n  a n d  e x p i r a t i o n  i n  
n .  v a g u s  w e r e  n e v e r  d i s t u r b e d ,  b u t  i r r e g u l a r  h i g h  a m p l i t u d e  s p i n d l e -  
s h a p e d  d i s c h a r g e s  c o u l d  a p p e a r .  They c o u l d  b e  o b s e r v e d  i n  a n y  p h a s e  
o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c y c l e .  If t h e y  w e r e  o b s e r v e d  i n  t h e  i n s p i r a -  
t i o n  p h a s e ,  t h e n  a t  t h i s  moment i m p u l s a t i o n  i n  n .  p h r e n i c u s  w a s  
c o m p l e t e l y  s u p p r e s s e d .  

I n  c o n t r o l  e x p e r i m e n t s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
n .  v a g u s ,  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  w e r e  d i s c h a r g e d  u n i n t e r r u p t e d l y ,  
j u d g i n g  b y  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  n .  v a g u s .  W i t h  a 1 0  Hz 
s t i m u l a t i o n ,  i r r e g u l a r  b u r s t s  o f  h i g h  a m p l i t u d e ,  s h o r t  d u r a t i o n  
i m p u l s e s  a p p e a r e d ,  w h e r e  upon t h e  l o w  a m p l i t u d e  a c t i v i t y  o f  
n .  p h r e n i c u s  when s u c h  b u r s t s  a p p e a r e d .  A f t e r  c e s s a t i o n  o f  s t i m u -  
l a t i o n  t h e  i m p u l s a t i o n  o f  l o w  a m p l i t u d e  i n  n .  v a g u s  was p r o l o n g e d  
a f e w  s e c o n d s ;  i n  a d d i t i o n ,  t h e  a c t i v i t y  i n  n. p h r e n i c u s  c o m p l e t e l y  
s t o p p e d .  G r a d u a l l y  t h e  s p i n d l e s  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  a p p e a r e d  
a g a i n ,  a n d  i n  o n e  m i n u t e  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  r e a c h e d  t h e  o r i g i n a l  
v a l u e s .  

I n s o f a r  a s  s i m u l t a n e o u s  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n .  v a g u s  l e a d s  t o  a n  i n c r e a s e  o f  v a g a l  
o u t p u t  o f  i m p u l s e s  f r o m  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r ,  t h i s  i m p u l s a t i o n  
i n t e r a c t s  w i t h  t h e  v e s t i b u l o - v a g a l  o r  v a g o - v a g a l  r e f l e x  d i s c h a r g e s .  
I n  o r d e r  t o  i n v e s t i g a t e  w h e t h e r  t h i s  i n t e r a c t i o n  i s  t h e  c a u s e  o f  
t h e  a b s e n c e  o f  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  o f  p a r a s y m p a t h e t i c  r e f l e c t o r  
r e s p o n s e s ,  G e r n a n d t  ( 1 9 6 4 )  i n t r o d u c e d  n e m b u t a l  i n t r a v e n o u s l y  
i n  a n  amount  w h i c h  s u p p r e s s e d  r h y t h m i c  b u r s t s  o f  d i s c h a r g e s  w h i c h  
w e r e  c o n n e c t e d  w i t h  r e s p i r a t i o n ,  i n  n .  v a g u s ,  b u t  d i d  n o t  c h a n g e  
t h e  n a t u r e  o f  t h e  v e s t i b u l o - v a g a l  r e f l e x  r e s p o n s e s  a n d  t h e  v a g o -  
v a g a l  r e f l e x  r e s p o n s e s .  W i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  a d e c r e a s e  i n  a m p l i t u d e  o f  
v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  w a s  o b s e r v e d .  The v a g o - v a g a l  r e s p o n s e s  
w e r e  a l s o  s i g n i f i c a n t l y  d e c r e a s e d  i n  a m p l i t u d e  a n d  s o m e t i m e s  d i d  
not a p p e a r  a t  a l l .  Tk.us, d e s p i t e  t h e  a b s e n c e  o f  i n f l u e n c e s  f r o m  
t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r ,  r e s p o n s e s  i n  t h e  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  
w e r e  d e c r e a s e d  i n  a m p l i t u d e  a n d  a t e m p o r a l  s u m m a t i o n  w a s  a b s e n t .  
A f t e r  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  n e m b u t a l ,  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  i n  t h e  
v e n t r a l  r o o t s  d i d  n o t  u n d e r g o  c h a n g e s .  

S t i m u l a t i o n  o f  a l m o s t  a n y  s e n s o r y  n e r v e  c h a n g e d  r e s p i r a t i o n  
w h i c h  c o u l d  b e  r e f l e c t e d  i n  t h e  i m p u l s a t i o n  i n  n .  v a g u s .  I t  was 
e s t a b l i s h e d  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  d o r s a l  r o o t s ,  s y n c h r o n i z e d  w i t h  / 2 3 0  
s t i m u i a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  or somewhat  m i x e d  a t  a 
f r e q u e n c y  o f  1 i m p / s e c ,  h a d  e i t h e r  weak i n f l u e n c e s  o n  t h e  v e s t i b u l o -  
v a g a l  r e s p o n s e s  or d i d  n o t  show them a t  a l l .  However ,  w i t h  s t i m -  

213 



I111111l1 I I I I I I 

u l a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  r o o t s  or o f  n .  s p l a n c h n i c u s  a t  a f r e q u e n c y  
o f  2 0 - 3 0  i m p / s e c ,  t h e  v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e s  w e r e  s u p p r e s s e d .  
With s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  t h e  same f r e q u e n c y ,  
v a g a l  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  o f  n .  s p l a n c h n i c u s  w e r e  s u p p r e s s e d .  

B e f o r e  l m p u l s e s  f r o m  t h e  l a b y r i n t h  r e a c h  t h e  n u c l e i  c o m p l e x  
o f  n .  v a g u s  t h e y  p a s s  t h r o u g h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  t h e  b u l b a r  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

Any c h a n g e  i n  t o n i c  or p h a s e  i n f l u e n c e s  on  t h i s  i n t e r m e d i a t e  
r e l a y  c h a n g e s  t h e  a c t i v i t y  i n  t h e  o u t b u r s t  o f  t h e  v e g e t a t i v e  and 
s o m a t i c  s y s t e m s .  T h e s e  d a t a  a n d  a l s o  t h o s e  c o n s i d e r e d  i n  
C h a p t e r s  5 a n d  6 d e m o n s t r a t e  t h e  e x i s t e n c e  o f  a p o w e r f u l  t o n i c  
i n h i b i t o r y  c o n t r o l  o f  v e s t i b u l a r  r e f l e x e s .  Bu t  t h e s e  t o n i c  
i n f l u e n c e s  do n o t  p r o v e  t o  b e  p r o p a g a t e d  t o  t h e  v a g a l  n u c l e i .  
L a c k i n g  a n a t o m i c a l  d a t a  on t h e  v e s t i b u l o - v a g a l  c o n n e c t i o n s ,  
it may o n l y  b e  a s s u m e d  t h a t  t h e y  e x i s t  t h r o u g h  t h e  c e l l s  o f  n .  
s o l i t a r i u s .  The c e l l s  o f  t h e  d o r s a l  m o t o r  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s  
a r e  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l  w i t h  a s m a l l  number  o f  d e n d r i t e s ,  b u t  t h e y  
a r e  l o n g e r  t h a n  t h e  d e n d r i t e s  o f  t h e  m o t o r  c e l l s  of t h e  s p i n a l  
c o r d .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  t o  some d e g r e e  e x p l a i n s  t h e  
d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  f u n c t i o n a l  b e h a v i o r  i n  r e l a t i o n  t o  t e m p o r a l  
s u m m a t i o n .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  e x p e c t  t h a t  a n e u r o p i l e  f o r m e d  by 
t h e  b o d i e s  o f  t h e  d e n d r i t e s ,  i s  a c t i v a t e d  w i t h  v e s t i b u l a r  s t i m u -  
l a t i o n ,  a n d  t h a t  t h e  t r e e - s h a p e d  b r a n c h i n g  o f  a few d e n d r i t e s  o f  
t h e  v a g a l  c e l l s  c a n n o t  e s t a b l i s h  a s u f f i c i e n t  c o n n e c t i o n  f o r  t h e  

/ 2 3 1  c o n d u c t i o n  o f  v e s t i b u l o - v a g a l  i m p u l s e s  , i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h a t  - 
w h i c h  e x i s t s  i n  t h e  n e u r o n  o r g a n i z a t i o n  f o r  t r a n s m i s s i o n  o f  v e s t i b -  
u l a r  i n f l u e n c e s  t o  t h e  m o t o r  c e l l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  ( E c c l e s ,  1 9 5 9 ;  
R a l l ,  1 9 5 9 ,  1 9 6 0 ) .  

The e f f e c t  o f  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  on  e f f e c t o r  o r g a n s  o f  t h e  
v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m  e v i d e n t l y  may b e  e x p l a i n e d  by t h e  l i b e r a -  
t i o n  o f  a c t o c h o l i n e  or s u b s t a n c e s  s i m i l a r  t o  a c e t o c h o l i n e  i n  t h e  
n e r v e  e n d i n g s .  V a g a l  r e s p o n s e s  w e r e  c l e a r l y  p r o n o u n c e d  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  a f r e q u e n c y  o f  1 i m p / s e c  a n d  
w e r e  n o t  s e e n  a t  a f r e q u e n c y  o f  2 0  i m p / s e c .  On p r e p a r a t i o n s  of  
a n  i s o l a t e d  h e a r t ,  t h e  i n h i b i t o r y  e f f e c t  was o b s e r v e d  w i t h  a f r e -  
q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  n .  v a g u s  f r o m  1 0 - 1 0 0  i m p / s e c  ( J o u n g ,  Upham, 
1 9 6 1 ) .  If s t i m u l a t i o n  w e r e  c o n d u c t e d  o v e r  a l o n g  i n t e r v a l  o f  t i m e  
t h e n  t h e  h e a r t  r e a c t e d  o n l y  t o  t h e  low f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n .  
I n s o f a r  a s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a t  a f r e q u e n c y  
of 10 msec a r e s p o n s e  i n  n .  v a g u s  was a l w a y s  r e g i s t e r e d ,  t h e r e  i s  
e v e r y  b a s i s  t o  e x p e c t  a c u m u l a t i v e  h u m o r a l  e f f e c t  on t h e  v e g e t a t i v e  
e f f e c t o r  o r g a n s .  

The d i f f e r e n c e s  i n  t h r e s h o l d s  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  f o r  
m o t o r  o u t p u t  o f  v e g e t a t i v e  a n d  s o m a t i c  s y s t e m s  p o s s i b l y  e x p l a i n  
why, w i t h  m o t i o n  s i c k n e s s ,  v i s c e r a l  symptoms f i r s t  p r e d o m i n a t e  
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and l a t e r  s o m a t i c  e f f e c t s  i n  t h e  f o r m  o f  v o m i t i n g  a p p e a r .  The 
a p p e a r a n c e  o f  k i n e t i c  r e f l e x e s  w i t h  a n  i n t e n s i v e  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  l a b y r i n t h  i s  i m p o r t a n t  f o r  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  v e r t i c a l  p o s t u r e .  
If t h e  t h r e s h o l d  f o r  t h e  s o m a t i c  s y s t e m  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
l a b y r i n t h  w e r e  l o w e r  t h a n  f o r  t h e  v e g e t a t i v e ,  t h e n  c o m p l e x  
c o m p e n s a t o r y  m o t o r  a c t i v i t y  w o u l d  b e  a i m e d  a t  d i m i n i s h i n g  or remov-  
i n g  t h e  e f f e c t s  o f  v a r i o u s  f o r m s  o f  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  upon 
t h e  v e g e t a t i v e  e f f e c t o r s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  p r e s e n c e  o f  a 
number o f  t o n i c  ' i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  on t h e  v e s t i b u l a r  s y s t e m  may 
remove  i n v o l u n t a r y  m u s c u l a r  c o n t r a c t i o n s  i n  r e s p o n s e  t o  weak 
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  w h i c h  i n  t h e  o p p o s i t e  c a s e  m i g h t  
i n t e r a c t  w i t h  c o o r d i n a t e d  v o l u n t a r y  m u s c u l a r  a c t i v i t y .  However 
a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  i t  i s  s t i l l  d i f f i c u l t  t o  e x p l a i n  why s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  l e a d s  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  s u c h  a n o n -  
i n t e g r a t e d  a n d  d e s t r u c t i v e  s y n d r o m e  a s  " m o t i o n  s i c k n e s s "  w h i c h  
d o e s  n o t  h a v e  a n y  e v i d e n t  p r o t e c t i v e  f u n c t i o n .  

N e u r o n s  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  a r e  e x c i t e d  by n e r v e  
i m p u l s e s  t r a n s m i t t e d  t h r o u g h  c o l l a t e r a l s  o f  a m a j o r i t y  o f  a s c e n d i n g  
a f f e r e n t  t r a c t s  a n d  f r o m  c r a n i a l  c e r e b r a l  n e r v e s .  I t  i s  p o s s i b l e  
t o  a s s u m e  t h a t  a u t o n o m i c  c h a n g e  i n  r e s p i r a t o r y  r h y t h m  o f  t h e  
m e d u l l a r  c e n t e r s  i s  m a i n t a i n e d  by i m p u l s e s  f rom t h e  p n e u m o t a x i c  
c e n t e r  and t h e  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s  i n f l u e n c i n g  r e s p i r a t o r y  c e n t e r s ,  
w h i c h  i n  t u r n  r h y t h m i c a l l y  i n h i b i t  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  i n s p i r a t i o n  
c e n t e r  ( c f .  s u r v e y s  o f  L i l i e s t r a n d ,  1 9 5 8 ) .  The i n c r e a s e  i n  i m p u l s a -  
t i o n  f rom t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  s h o r t e n s  d i s c h a r g e s  i n  n .  v a g u s  
upon i n h a l a t i o n  a n d  i n c r e a s e s  t h e  r a t e  o f  r e s p i r a t i o n .  The 
i n c r e a s e  i n  r e s p i r a t i o n  r a t e  may a l s o  b e  r e l a t e d  t o  a s h o r t e n i n g  
o f  t h e  e x h a l a t i o n  p h a s e .  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n c r e a s e s  t h e  r a t e  of  
r e s p i r a t i o n  b u t  s i m u l t a n e o u s l y  t h e  v e s t i b u l o - v a g a l  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  
a r e  s u p p r e s s e d  w h i c h  i n h i b i t s  e n t r a n c e  o f  v e s t i b u l o - v a g a l  i m p u l s e s  
t o  t h e  v e g e t a t i v e  e f f e c t o r s .  However ,  t h i s  p h a s e  r e s p i r a t o r y  
c o n t r o l  i s  i n s u f f i c i e n t  t o  h i n d e r  d e v e l o p m e n t  o f  s e a  s i c k n e s s .  A t  
t h i s  t i m e  t h e  w e l l - k n o w n  b e n e f i t s  o f  d e e p  b r e a t h i n g  on  s h o r t e n i n g  
t h e  d u r a t i o n  o f  n a u s e a  may b e  e x p l a i n e d  by t h e  d a t a .  

The e x t e n s i v e  s o m a t o - v i s c e r a l  e f f e c t s  o b s e r v e d  i n  r e s p o n s e  t o  
v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  l e a d  t o  s u b s e q u e n t  a c t i v a t i o n  o f  v a r i o u s  
r e c e p t o r  s y s t e m s  ( p r o p r i o c e p t o r s  o f  m u s c l e s ,  v e s s e l s ,  t e n d o n s ,  
o f  P a c i n i ' s  c o r p u s c l e s ,  e t c . ) .  The f l o w  o f  i m p u l s e s  p r o c e e d i n g  
from them may h a v e  p h a s e  i n f l u e n c e s  a n d  m o d u l a t e  t h e  p a r a s y m p a t h e t i c  
m o t o r  o u t p u t  i n  r e s p o n s e  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n .  

The S i g n i f i c a n c e  o f  t h e  L i m b i c  S y s t e m  i n  t h e  A c t i v a t i o n  o f  t h e  / 2 3 2  
P a r a s y m p a t h e t i c  N e r v o u s  S y s t e m  w i t h  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  L a b y r i n t h  

The p o s t e r i o r  c i n g u l a t e  c o r t e x ,  t h e  f o r n i x  a n d  t h e  d o r s a l  
h i p p o c a m p u s  w e r e  s i m u l a t e d  by means o f  c o a x i a l  b i p o l a r  e l e c t r o d e s  
( A k e r t ,  G e r n a n d t ,  1 9 6 2 ) .  R e g i s t r a t i o n  w a s  c a r r i e d  o u t  i n  n .  v a g u s  
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a n d  t h e  v e n t r a l  h i p p o c a m p u s .  Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c i n g u l a t e  
c o r t e x ,  t h e  r e s p o n s e  c o n s i s t e d  o f  two s p i n d l e - s h a p e d  i m p u l s e  
d i s c h a r g e s .  The l a t e n t  p e r i o d  o f  t h e  f i r s t  w a s  9 - 1 3  msec  w i t h  a 
d u r a t i o n  o f  2 0  m s e c ;  t h e  s e c o n d  had  a l a t e n c y  o f  40-50  m s e c ,  
d u r a t i o n  1 0  m s e c .  R e s p o n s e s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  f o r n i x  h a v e  
a p p r o x i m a t e l y  t h e  same c h a r a c t e r i s t i c s  b u t  d i f f e r  i n  t h e  n a t u r e  
o f  t e m p o r a l  p a s s a g e .  The p r i m a r y  and  s e c o n d a r y  r e s p o n s e s  a p p e a r e d ,  
r e s p e c t i v e l y ,  i n  8 a n d  35  m s e c .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  h i p p o -  
campus e l i c i t e d  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  w h i c h  w e r e  s i m i l a r  t o  
r e s p o n s e s  w i t h  a c t i v a t i o n  o f  t h e  f o r n i x ;  a f t e r  t h e  f i r s t  s e r i e s  o f  
i m p u l s e  d i s c h a r g e s  a d e l a y e d  s e r i e s  f o l l o w e d  w i t h  a l a t e n c y  o f  
1 0  m s e c .  A s  i n  t h e  c a s e  o f  v a r i o u s  r e s p o n s e s  e l i c i t e d  w i t h  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  c o r t e x  c i n g u l a t e  and  t h e  f o r n i x ,  t h e  p r i m a r y  
r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  a r e  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a c t i v a t i o n  r e g i s t e r e d  i n  t h e  v e n t r a l  h i p p o -  
campus ;  s e c o n d a r y  r e s p o n s e s  d i d  n o t  h a v e  a n  o b v i o u s  r e f l e c t i o n  i n  
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  v e n t r a l  h i p p o c a m p u s .  

R e s p o n s e s . i n  n .  v a g u s  w i t h  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l i m b i c  
s y s t e m  m a n i f e s t  a v e r y  l i m i t e d  c a p a c i t y  f o r  t e m p o r a l  s u m m a t i o n .  
With a n  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  f rom 1 - 3 m s e c  
r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  a r e  r e g i s t e r e d ,  and  w i t h  a h i g h e r  f r e q u e n c y ,  
v i s i b l e  r e s p o n s e  i n  t h e  w h o l e  n e r v e  d i s a p p e a r s .  These  d a t a  a r e  
s t r e n g t h e n e d  a l s o  by  t h e  f a c t  t h a t  t h e r e  a r e  no  d i s c h a r g e s  i n  
n .  v a g u s  w i t h  s w i f t  s y n c h r o n i c  r h y t h m s  i n  t h e  h i p p o c a m p u s .  Only  
s l o w  t h e t a - r h y t h m s  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  a r e  r e f l e c t e d  i n  d i s c h a r g e s  
i n  n .  v a g u s .  

R e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n v e s t i -  
g a t e d  s e c t i o n s  o f  t h e  l i m b i c  s y s t e m  d e p e n d e d  upon t h e  a c t i v i t y  o f  
t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r .  They w e r e  s t r e n g t h e n e d  and  w e a k e n e d  
s y n c h r o n i c a l l y  w i t h  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  c e n t e r ,  b e c o m i n g  g r e a t e r  
b e t w e e n  r h y t h m i c  d i s c h a r g e s  from t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  and  s m a l l e r  
d u r i n g  t h e s e  d i s c h a r g e s .  The r e s p i r a t o r y  d i s c h a r g e s  r e g i s t e r e d  i n  
n .  v a g u s  a r e  n o t  r e f l e c t e d  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  v e n t r a l  h i p p o -  
campus .  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  d u r i n g  5 s e c .  a t  a f r e q u e n c y  
o f  1 0 0  m s e c  w a s  e x p r e s s e d  by  t h e  a p p e a r a n c e  i n  n .  v a g u s  o f  f r o m  
3 - 5 s y n c h r o n i c  s p i n d l e s  o f  g r e a t  a m p l i t u d e .  When t h e  a m p l i t u d e s  
o f  h i p p o c a m p a l  d i s c h a r g e s  r e a c h e d  a maximum, a c t i v i t y  i n  n .  v a g u s  
c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d ,  d e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  h i p p o c a m p a l  d i s c h a r g e s  
a c t i v a t e  v a r i o u s  a n a t o m i c a l ,  p h y s i o l o g i c a l  s y s t e m s  ( F i g .  6 9 . )  T h i s  
f a c t  a g r e e s  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n  o f  Kaada a n d  J a s p e r  ( 1 9 5 2 )  who 
n o t e d  c e s s a t i o n  o f  b r e a t h i n g  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r o s t r a l  h i p p o -  
campus i n  man. 
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F i g .  6 9 .  I n f l u e n c e  o f  t h e  Hippocampus  o n  n .  v a g u s .  ( a )  L e f t  1 2 3 3  
n .  v a g u s ;  ( b )  L e f t  Hippocampus  ( A k e r t ,  G e r n a n d t ,  1 9 6 2 ) .  

D u r i n g  t h e  l a s t  " c l i n i c a l "  s t a g e  o f  d i s t u r b a n c e s  i n  t h e  h i p p o c a m p u s ,  
a s h o r t  s e r i e s  o f  p r o l o n g e d  d i s c h a r g e s  a g a i n  a p p e a r e d  i n  n .  v a g u s ,  
a n d  t h e n  a c t i v i t y  c o n n e c t e d  w i t h  i m p u l s a t i o n  f r o m  t h e  r e s p i r a t o r y  
c e n t e r  was r e s t o r e d ,  T h i s  e f f e c t  w a s  o b s e r v e d  c o n s t a n t l y  w i t h  
r e p e a t e d  a c t i o n s .  

If  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l i m b i c  s y s t e m  
p r e c e d e d  t h e  v a g o - v a g a l  r e f l e x  d i s c h a r g e  e l i c i t e d  b y  n a t u r a l  
a c t i v a t i o n  o f  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  a n d  c o n d u c t e d  c e n t r a l l y  
t h r o u g h  t h e  i n t a c t  v a g u s  n e r v e ,  t h e  r e f l e x  d i s c h a r g e  w a s  s u p p r e s s e d  
by 1 0 0  m s e c .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  h i p p o c a m p u s  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  
3 m s e c  c o m p l e t e l y  s u p p r e s s e d  t h e  H e r r i n g - B r a y e r  r e f l e x .  However 
w i t h  h i g h  f r e q u e n c y  s t i m u l a t i o n  a r e f l e x  b l o c k a g e  w e a k e n s .  T h i s  
f a c t  a s s u m e s  t h e  e x i s t a n c e  o f  a c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  l i m b i c  
s y s t e m  a n d  t h e  n u c l e i  o f  n .  v a g u s .  I t  i s  a s s u m e d  t h a t  o f  a l l  
s t r u c t u r e s ,  t h e  r h i n e n c e p h a l o n  a n d  h i p p o c a m p u s  p r e s e n t  t h e  h i g h e s t  
l e v e l  o f  i n t e g r a t i o n  ( G r e e n ,  1 9 6 0 ) .  However s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  b y  s i n g l e  s t i m u l i  d i d  n o t  y i e l d  a p r i m a r y  e l i c i t e d  
r e s p o n s e  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  v e n t r a l  h i p p o c a m p u s ,  b u t  c a u s e d  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  s p i n d l e s  w i t h  a d e l a y e d  t h e t a - r h y t h m .  T h e s e  waves  
i n  t h e  v e n t r a l  h i p p o c a m p u s  w e r e  d i s c o v e r e d  e v e n  w i t h  s t i m u l a t i o n  
o f  O t h e r  a f f e r e n t s  ( G r e e n ,  A r d u i n i ,  1 9 5 4 ,  and  o t h e r s ) .  Wi th  h i g h  
f r e q u e n c y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  n e i t h e r  p r i m a r i l y  
e l i c i t e d  r e s p o n s e s  n o r  a n y  o t h e r  c h a n g e  i n  a c t i v i t y  i n  t h e  v e n t r a l  
h i p p o c a m p u s  w e r e  r e g i s t e r e d .  T h e s e  d a t a  a t t e s t  t h e  a b s e n c e  o f  
i n t e r a c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  w i t h  t h e  h i p p o c a m p u s .  

S t i m u l a t i o n  of  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  s u p p r e s s e s  r e s p o n s e s  f r o m  
a l l  i n v e s t i g a t e d  s e c t i o n s  o f  t h e  l i m b i c  s y s t e m s  i n  n .  v a g u s  f o r  
200 msec. P r e c e d i n g  a c t i v a t i o n s  o f  t h e  c i n g u l a t e  c o r t e x ,  t h e  / 2 3 4  



f o r n i x  or t h e  h i p p o c a m p u s  h a s  a n  i n s i g n i f i c a n t  i n f l u e n c e  on  t h e  
p r i m a r y  v e s t i b u l a r  r e s p o n s e ;  s e c o n d a r y  r e s p o n s e  i s  s u p p r e s s e d  for 
a p e r i o d  o f  more t h a n  1 0 0  msec. 

T h u s ,  a c c o r d i n g  t o  t h e i r  s i g n i f i c a n c e  i n  d i r e c t i n g  t h e  v a g a l  
e f f e r e n t  d i s c h a r g e ,  v a r i o u s  c e n t r a l  s t r u c t u r e s  and  p e r i p h e r a l  
s o u r c e s  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  s e q u e n c e s :  t h e  r e s p i r a t o r y  
c e n t e r ,  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  l i m b i c  s y s t e m ,  t h e  a f f e r e n t s  o f  n .  v a g u s ,  
a f f e r e n t s  o f  t h e  t r i g e m i n a l  n e r v e  ( A k e r t ,  G e r n a n d t ,  1 9 6 2 ) .  

I t  was e s t a b l i s h e d  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l i m b i c  s y s t e m  may 
e l i c i t  v a r i o u s  v i s c e r a l  r e a c t i o n s  ( K a a d a ,  1 9 5 1 ;  v a n  B u r e n ,  1958). 
MacLean ( 1 9 4 9 )  p r o p o s e d  c a l l i n g  t h e  l i m b i c  s y s t e m  t h e  " v i s c e r a l  
b r a i n " .  L a r g e  a m p l i t u d e s  o f  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  l i m b i c  s y s t e m  p e r m i t  u s  t o  p r o p o s e  t h a t  e f f e r e n t  f i b e r s  
o f  n .  v a g u s ' a r e  a c t i v a t e d  b y  l i m b i c  s t r u c t u r e s .  E a r l y  d i s c h a r g e  
i n  n .  v a g u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  h i p p o c a m p u s  i s  r e g i s t e r e d  
a t  t h e  n e c k  l e v e l  a f t e r  9 m s e c .  T h i s  l a t e n c y  i s  c o m p a r a b l e  w i t h  
l a t e n c y  f o r  c o n d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  f rom n e u r o n s  o f  t h e  m o t o r  c o r t e x  
t o  t h e  s p i n a l  c o r d .  B e s i d e s  t h e  p r i m a r y  d i s c h a r g e  i n  n .  v a g u s ,  
d i s c h a r g e s  o f  t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  o r d e r  a r e  r e g i s t e r e d .  They a l l o w  
u s  t o  a s s u m e  a m o r e  c o m p l i c a t e d  c h a n g e .  It  i s  p o s s i b l e  e v e n  f o r  
v i s c e r a l  m o t o r  i n n e r v a t i o n  t h a t  a s y s t e m  e x i s t s  w h i c h  i s  a n a l o g o u s  
t o  t h e  e x t r a p y r a m i d a l  s y s t e m .  

L i m b i c  a n d  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  c o n v e r g e  on t h e  n u c l e u s  o f  
n .  v a g u s  e i t h e r  d i r e c t l y  or t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  
A k e r t  a n d  G e r n a n d t  (1962) p r o p o s e  i n t e r p r e t i n g  t h e  f a c t  t h a t  t h e  
l i m b i c  i n f l u e n c e s  on  t h e  n u c l e u s  o f  n .  v a g u s  a r e  b l o c k e d  by 
p r e c e d i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  as  t h e  a p p e a r a n c e  
o f  o c c l u s i o n .  

Even a n o t h e r  l e v e l  o f  i n t e r a c t i o n  o f  t h e  s y s t e m s  i s  e v i d e n t l y  
p o s s i b l e .  T h i s  i s  p r o v e d  by t h e  f a c t  t h a t  t h e  h i p p o c a m p u s  a c t i v i t y  
e l i c i t s  b l o c k i n g  o f  o n l y  t h e  f a s t  r e s p o n s e  i n  n .  v a g u s  w i t h  v e s t i b -  
u l a r  s t i m u l a t i o n .  I n s o f a r  a s  t h e s e  l a s t  r e s p o n s e s  d i s a p p e a r  a f t e r  
d e c e r e b r a t i o n  a t  t h e  i n t e r c o l l i c u l a r  l e v e l ,  t h e  p l a c e s  o f  s u c h  i n t e r -  
a c t i o n  may b e  t h e  t e l e n c e p h a l o n  a n d  t h e  d i e n c e p h a l o n .  The p o s s i -  
b i l i t y  o f  i n t e g r a t i o n  o f  v e g e t a t i v e  r e a c t i o n s  w i t h  a c t i v a t i o n  o f  
t h e  l a b y r i n t h  a t  t h i s  l e v e l  i s  also p r o p o s e d  by B e r n e y  ( 1 9 6 0 ) .  
With r o t a t i o n  o f  r a b b i t s  h e  o b s e r v e d  a d r o p  i n  a r t e r i a l  p r e s s u r e  
( o f t e n  a f t e r  r o t a t i o n ) .  A f t e r  r e m o v a l  o f  t h e  c o r t e x  i t  c o u l d  e v e n  
b e  i n c r e a s e d .  S e c t i o n  a t  t h e  i n t r a c o l l i c u l a r  l e v e l  l o w e r e d  t h e  
a r t e r i a l  p r e s s u r e  and  t h e  p u l s e  r a t e .  We o b t a i n e d  s i m i l a r  d a t a  
( c f .  Chap .  9 ) .  

The p o s s i b i l i t y  w a s  n o t  e x c l u d e d  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  p r o -  
j e c t i o n  z o n e  i n  t h e  f l o c c u l o - n o d u l a r  p o r t i o n  w a s  c o n n e c t e d  w i t h  
e x t r a h i p p o c a m p a l  s t r u c t u r e s .  Thus Anand a n d  c o l l .  (Anand e t  a l . ,  
1 9 5 9 )  showed t h a t  s t i m u l a t i o n  by s i n g l e  s t i m u l i  o f  t h e  f l o c c u l o  
n o d u l a r  p o r t i o n  may e l i c i t  r e s p ' o n s e s  i n  t h e  c i n g u l a t e  c o r t e x ,  
a m i g d a l  , and h i p p o c a m p u s .  / 2 3 5  
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F i n a l l y ,  t h e r e  may b e  i n t e r a c t i o n  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  c o r t i c a l  
p r o j e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  a n d  n .  v a g u s  ( C h e n i g o v s k i ,  
1967). 

Change o f  Impulse A c t i v i t y  o f  t h e  R e s p i r a t o r y  Neurons 
w i t h  Ac t ion  o f  A 1  t e r n a t e  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s  

E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  on a d u l t  c a t s  o f  b o t h  s e x e s  w e i g h -  
i n g  f rom 2 . 5  t o  3 kg w i t h  c h l o r a l o s e  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  ( c h l o r a l -  
o s e  40 mg/kg t n e m b u t a l  5 mg/kg i n t r a - a b d o m i n a l l y ) 9 .  The c a t s '  
h e a d s  w e r e  f i x e d  on a s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t ,  s i n c i p u t  u p w a r d s .  

E n t r a n c e  t o  t h e  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  
b o n e .  The o c c i p i t a l  b o n e  w a s  l i b e r a t e d  f rom t h e  m u s c l e  by t h e  d u l l  
m e t h o d ,  a f t e r  w h i c h  a n  o p e n i n g  1 cm i n  d i a m e t e r  a l o n g  t h e  c e n t r a l  
l i n e  n e a r  t h e  a t l a n t o - o c c i p i t a l  a r t i c u l a t i o n  w a s  b o r e d  w i t h  a n  
e l e c t r i c  d r i l l .  N e x t  t h e  d u r a  m a t t e r  was o p e n e d  a n d  t h e  s u r f a c e  
of  t h e  b r a i n  w a s  d r i e d  o f  c e r e b r o s p i n a l  f l u i d  w i t h  a h e m o s t a t i c  
s p o n g e .  

P u l s a t i o n  o f  t h e  b r a i n  was d e c r e a s e d  by l i n i n g  i t s  e x p o s e d  
s u r f a c e  w i t h  a s o l u t i o n  o f  a g a r - a g a r  a t  a t e m p e r a t u r e  o f  3 7 O .  

I m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  o f  t h e  l a t e r a l  
r e g i o n  o f  t h e  m e d u l a  o b l o n g a t a  w a s  r e m o v e d  e x t r a c e l l u l a r l y  w i t h  
g l a s s  m i c r o e l e c t r o d e s  w i t h  a n  e x t e r n a l  t i p  d i a m e t e r  of 1 - 3  1-1 a n d  
a r e s i s t a n c e  o f  1 5 - 3 5  Mohm, f i l l e d  w i t h  2 . 8  M s o l u t i o n  o f  K C 1 .  

I m p u l s a t i o n  o f  t h e  n e u r o n s  w a s  r e c o r d e d  on a m a g n e t i c  t a p e  
( m a g n e t o p h o n e  M A G - 8 )  t h r o u g h  a n  UPT1-01 a m p l i f i e r  w i t h  s u b s e q u e n t  
r e g i s t r a t i o n  on  a K N - 4  movie  f i l m  f rom t h e  s c r e e n  o f  a t w o - r a y  
o s c i l l o s c o p e  E M O F 2 - 0 1  or " S a n e i " .  With t h e  a i m  o f  i d e n t i f y i n g  
r e s p i r a t o r y  n e u r o n s ,  t h e y  r e g i s t e r e d  b i o p o t e n t i a l s  o f  d i a p h r a g m  
m u s c l e s ,  a m p l i f i c a t i o n  o f  w h i c h  w a s  made w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  U V P 1 - 0 2  
a m p l i f i e r .  A c c e s s  t o  t h e  d i a p h r a m  m u s c l e s  w a s  t h r o u g h  t h e  a b d o m i n a l  
c a v i t y .  An a c t i v e  e l e c t r o d e ,  made from a s m a l l  f i s h - h o o k ,  was 
a p p l i e d  t o  t h e  d i a p h r a g m  mus 'c le  a n d  a p a s s i v e  e l e c t r o d e  was p l a c e d  
on t h e  s k i n  o f  t h e  a n i m a l .  

S y n c h r o n i c  r e g i s t r a t i o n  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  n e u r o n s  a n d  
a c t i v i t y  o f  d i a p h r a g m  m u s c l e  p e r m i t t e d  t h e  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  
t o  b e  v i s u a l l y  s e p a r a t e d .  Those  n e u r o n s  w h i c h  g a v e  v o l l i e s  of  
i m p u l s e s  s y n c h r o n i c  w i t h  p h a s e s  o f  r e s p i r a t i o n  w e r e  c o n s i d e r e d  t o  
b e  r e s p i r a t o r y .  I n s p i r a t o r y  n e u r o n s  d i s p l a y e d  v o l l e y s  o f  i m p u l s e s  
s y n c h r o n i c a l l y  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y  o f  t h e  d i a p h r a g m  
m u s c l e ,  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  d i s p l a y e d  v o l l e y s  o f  i m p u l s e s  d u r i n g  
t h e  d i a p h r a m ' s  r e s t  p e r i o d .  I n s p i r a t o r y  n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  / 2 3 6  

E x p e r i m e n t s  p e r f o r m e d  by  L .  A .  R a k a v i t c h .  
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i m p u l s e  a c t i v i t y  i n c r e a s e d  i n  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s a t i o n  d u r i n g  
i n h a l a t i o n ;  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  i n c r e a s e d  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s a t i o n  
d u r i n g  e x h a l a t i o n .  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
w a s  made b y  r o c k i n g  t h e  a n i m a l  i n  a v e r t i c a l  p l a n e  o n  a s p e c i a l  
s t a n d  ( c f .  C h a p t e r  3 )  w i t h  a n  a c c e l e r a t i o n  o f  0 . 8  - 1 . 2  g .  The 
maximum s w e e p  o f  o s c i l l a t i o n s  a l o n g  t h e  v e r t i c a l  w a s  45-50  c m ;  t h e  
f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g s  4 5 - 5 0 / m i n ;  t h e  p e r i o d  o f  1 o s c i l l a t i o n  e q u a l  
t o  1 . 2  - 1 . 4  s e c ;  d u r a t i o n  o f  r o c k i n g  20-60 s e c .  

O f  t h e  1 0 6  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  r e g i s t e r e d ,  6 2  n e u r o n s  d i s p l a y -  
e d  c l e a r  v o l l e y  i m p u l s e  a c t i v i t y ,  s y n c h r o n i z e d  w i t h  t h e  a c t i v i t y  
o f  t h e  d i a p h r a g m  m u s c l e .  U s u a l l y  t h e  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s e s  i n  a 
v o l l e y  g r a d u a l l y  i n c r e a s e d ,  a t t a i n i n g  a maximum a f t e r  w h i c h  it 
e i t h e r  v e r y  s w i f t l y  d e c r e a s e d  or i m p u l s a t i o n  s t o p p e d .  

O f  54 r e g i s t e r e d  e x p i r a t o r y  n e u r o n s ,  23 w e r e  c h a r a c t e r i z e d  
b y  v o l l e y  a c t i v i t y  i n  t h e  r e s t  p h a s e  o f  t h e  d i a p h r a g m  m u s c l e .  I n  
s e v e r a l  n e u r o n s  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  w a s  c o n s t a n t  t h r o u g h o u t  t h e  
v o l l e y ;  i n  o t h e r s  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  a t t a i n e d  a maximum i n  t h e  
m i d d l e  o f  t h e  v o l l e y  a n d  t h e n  s m o o t h l y  d e c r e a s e d .  I t  i s  n e c e s s a r y  
t o  n o t e  t h a t  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  i n  t h e  v o l l e y  b o t h  o f  i n s p i r a t o r y  
a n d  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  a n d  a l s o  t h e  number  o f  i m p u l s e s  b r o a d l y  
v a r i e d  i n  d i f f e r e n t  n e u r o n s .  However ,  e a c h  a c t u a l  n e u r o n  w a s  
c h a r a c t e r i z e d  b y  a c o n s t a n t  v o l l e y  c o n f i g u r a t i o n  a n d  t h e  number  o f  
i m p u l s e s  p e r  v o l l e y .  

The r e m a i n i n g  n e u r o n s  ( 4 4  i n s p i r a t o r y a n d  3 1  e x p i r a t o r y )  w e r e  
c h a r a c t e r i z e d  b y  c o n s t a n t  a c t i v i t y ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  r h y t h m i c i t y  
o f  w h i c h  i n c r e a s e d  d u r i n g  t h e  p h a s e  o f  i n h a l a t i o n  or e x h a l a t i o n .  
S t r i c t  c o n s t a n c y  o f  i m p u l s e  f r e q u e n c y  a t  v a r i o u s  t i m e s  o f  r e g i s t r a -  
t i o n  w a s  n o t  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  a c t i v i t y .  

Wi th  r o c k i n g  i n  t h e  v e r t i c a l  p l a n e  t h e  r e s p i r a t i o n  o f  t h e  
a n i m a l ,  a s  a r u l e ,  w a s  c u r t a i l e d .  T h i s  c u r t a i l m e n t  t o o k  p l a c e  d u e  
t o  p r o l o n g a t i o n  o f  t h e  e x h a l a t i o n  p h a s e  i n  c o m p a r i s o n  t o  i n h a l a t i o n .  
S o m e t i m e s  a l i n k i n g  o f  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  w i t h  t h a t  o f  b r e a t h i n g  
w a s  o b s e r v e d .  L i n k e d  r h y t h m  i n  some cases  was m a i n t a i n e d  f o r  1 - 1 5  
s e c  a f t e r  t h e  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g .  

V o l l e y s  o f  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s ,  as  a r u l e ,  w e r e  s h o r t e n e d ;  t h e  
number  o f  i m p u l s e s  p e r  v o l l e y  w a s  r e d u c e d  a n d  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  
w e r e  d e c r e a s e d  ( c f .  F i g .  7 0 ) .  Wi th  s e v e r a l  n e u r o n s ,  l i n k i n g  o f  
r h y t h m  w a s  d i s c o v e r e d ,  w h i c h  i s  v i s i b l y  d e m o n s t r a t e d  o n  t h e  c o r r e l a -  
t i o n  f u n c t i o n s  o f  i n t e r i m p u l s e  i n t e r v a l s  ( F i g .  7 1 ,  c f .  Chap .  9 ,  
S e c t i o n  3 ) .  I t  w a s  o f t e n  p o s s i b l e  t o  s e e  t h a t  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  
w a s  bound t o  a n e u r o n ,  w h i l e  r e s p i r a t i o n  w a s  c u t  o f f .  I n  a d d i t i o n ,  
d u r i n g  t h e  3 0 t h - 4 0 t h  s e c o n d  o f  r o c k i n g ,  t h e  n e u r o n  b e g a n  t o  g e n e r -  
a t e  c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y ;  it r e a c t e d  t o  m o t i o n  o f  t h e  p l a t f o r m  b o t h  
up a n d  down a n d  s o m e t i m e s  r e a c t e d  t o  m o t i o n  i n  o n l y  o n e  d i r e c t i o n .  



F i g .  7 0 .  I m p u l s e  A c t i v i t y  o f  t h e  I n s p i r a t o r y  Neuron w i t h  R o c k i n g  / 2 3 7  
on Each R e c o r d i n g  t h e  Upper  Ray I n d i c a t e s  I m p u l s e  A c t i v i t y  o f  t h e  
N e u r o n ,  t h e  Lower Ray I n d i c a t e s  A c t i v i t y  o f  t h e  Diaphragm N e r v e .  
(1, 2 ,  3 )  B a c k g r o u n d .  ( 4 - 8 )  R o c k i n g .  Time S c a l e :  0 . 2 5  s e c .  C a l i -  
b r a t i o n :  250 P V  ( A c c o r d i n g  t o  R a d k e v i c h ) .  

With t h e  a i d  o f  t h e  a u t o c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  method ( c f .  Chap .  9 1 ,  
t h e  c h a n g e  i n  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  i n  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  t h e  r h y t h m  
o f  r o c k i n g  w a s  made a p p a r e n t .  

I n  t h e  m a j o r i t y  o f  d i s c h a r g e  e x p i r a t o r y  n e u r o n s ,  p r o l o n g a t i o n  
of t h e  v o l l e y  was o b s e r v e d ;  i . e . ,  i m p u l s e s  a p p e a r e d  d u r i n g  t h e  r e s t  
p e r i o d .  O f t e n  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  n e u r o n  became a l m o s t  c o n s t a n t .  
By t h e  m e t h o d  o f  c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  it w a s  p o s s i b l e  t o  show a 
c h a n g e  i n  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  i n  t h e  v o l l e y  when i t  w a s  p r o l o n g e d  
f o r  more t h a n  o n e  p e r i o d  o f  r o c k i n g ,  i n  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  
( F i g .  7 2 ) .  If r h y t h m i c i t y  o f  t h e  n e u r o n  became c o n s t a n t ,  t h e n  a l s o  
t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  w a s  s e e n  i n  i t s  i m p u l s e  a c t i v i t y .  

I m p u l s e  a c t i v i t y  o f  c o n s t a n t  e x p i r a t o r y  and  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  
i n  t h e  m a j o r i t y  o f  c a s e s  i n c r e a s e d  i n  f r e q u e n c y  w i t h  r o c k i n g  b u t  
e v e n  c u r t a i l m e n t  o f  r h y t h m i c i t y  w a s  o b s e r v e d .  S e v e r a l  n e u r o n s  w i t h  
c o n t i n u o u s  a c t i v i t y  b e g a n  t o  g e n e r a t e  d i s c h a r g e  a c t i v i t y ,  w h e r e u p o n  
d i s c h a r g e s  w e r e  m a n i f e s t e d  i n  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  ( F i g .  7 3 ) .  
O t h e r  n e u r o n s ,  c h a r a c t e r i z e d  by  c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y  w i t h  an  i n -  
c r e a s e d  f r e q u e n c y  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  c o r r e s p o n d i n g  p h a s e s  o f  
r e s p i r a t i o n ,  r e v e a l e d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  c h a n g e s  i n  i n t e r s p i k e  i n t e r -  
v a l s  i n  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g .  I n  s e v e r a l  c a s e s  t h e s e  c h a n g e s  w e r e  
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o b s e r v e d  o n l y  on  o n e  d i r e c t i o n  o f  t h e  m o t i o n  o f  t h e  p l a t f o r m ;  o t h e r  
n e u r o n s  r e a c t e d  t o  b o t h  d i r e c t i o n s  o f  m o t i o n .  

F i g .  7 1 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n s  o f  I n t e r s p i k e  I n t e r v a l s  o f  I n s p i r a -  / 2 3 8  
t o r y  N e u r o n s .  ( a )  B a c k g r o u n d ;  ( b )  R o c k i n g ;  (1-2) V a r i o u s  N e u r o n s ;  
( 3 )  A f t e r  B i l a t e r a l  L a b y r i n t h e c t o m y  ( A c c o r d i n g  t o  R a d k e v i c h ) .  

F i g .  7 2 .  C o r r e l a t i o n  o f  t h e  F u n c t i o n s  o f  I n t e r s p i k e  I n t e r v a l s  o f  
One D i s c h a r g e  o f  t h e  E x p i r a t o r y  N e u r o n s .  ( a )  B a c k g r o u n d  A c t i v i t y ;  
( b ,  c )  1 0 t h  a n d  3 0 t h  S e c o n d  o f  R o c k i n g  ( A c c o r d i n g  t o  R a d k e v i c h ) .  

T h r e e  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  w e r e  r e g i s t e r e d ,  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  
o f  w h i c h  i n c r e a s e d  a t  t h e  moment t h e  r o c k i n g  b e g a n ,  a n d  a f t e r  10-15 
s e c o n d s  t h e y  became c o m p l e t e l y  s i l e n t  a n d  r e s t o r e d  a c t i v i t y  o n l y  
a f t e r  3 m i n u t e s  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g .  

Thus u n d e r  c o n d i t i o n s  o f  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  
p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  i n  c a t s  by  v e r t i c a l  r o c k i n g s ,  
c h a r a c t e r i s t i c  c h a n g e s  i n  r e s p i r a t i o n  w e r e  e s t a b l i s h e d .  They w e r e  
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F i g .  7 3 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n s  o f  I n t e r s p i k e  I n t e r v a l s  o f  t h e  
R e s p i r a t o r y  N e u r o n s .  ( a )  B a c k g r o u n d  A c t i v i t y  ( C o n s t a n t ) ;  ( b )  
A c t i v i t y  o f  t h e  Same N e u r o n s  w i t h  R o c k i n g  ( B u n d l e d )  ( A c c o r d i n g  t o  
R a d k e v i c h ) .  

e x p r e s s e d  i n  some c a s e s  b y  t h e  c u t t i n g  o f  b r e a t h i n g  w i t h  a c h a n g e  
i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c y c l e  i n  t h e  f o r m  o f  p r o l o n g a -  
t i o n  o f  t h e  e x h a l a t i o n  p h a s e ,  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  b a c k g r o u n d  
v a l u e ,  a n d  s h o r t e n i n g  o f  t h e  i n s p i r a t i o n  p h a s e .  I n  o t h e r  c a s e s  a 
l i n k i n g  o f  t h e  r h y t h m  o f  s t i m u l a t i o n  t o  t h a t  o f  r e s p i r a t i o n  t o o k  
p l a c e .  I m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  o f  t h e  l a t e r a l  
r e g i o n s  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  a l s o  c h a n g e d .  I n  t h e  m a j o r i t y  
o f  n e u r o n s  a n  i n c r e a s e  i n  impuTse  a c t i v i t y  a n d  a s h o r t e n i n g  o f  t h e  
i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  w e r e  n o t e d .  L a t e n c y  o f  v o l l e y  o f  i n s p i r a t o r y  
n e u r o n s ,  as  a r u l e ,  w a s  s h o r t e n e d ,  a n d  a v o l l e y  o f  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  
w a s  l e n g t h e n e d .  S o m e t i m e s  t h e s e  a n d  o t h e r  n e u r o n s  b e g a n  t o  g e n e r a t e  
c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y ,  b u t  m o s t  f r e q u e n t l y  t h i s  w a s  o b s e r v e d  i n  
e x p i r a t o r y  n e u r o n s .  The m e t h o d  o f  c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  s u c c e e d e d  
i n  s h o w i n g  t h e  c h a n g e  i n  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  i n  a l l  n e u r o n s  w i t h  
t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  i n  t h e  c a s e  when e v i d e n t  l i n k i n g  o f  r h y t h m  
w a s  n o t  v i s u a l l y  o b s e r v e d .  L i n k i n g  o f  r o c k i n g  r h y t h m  t o  n e u r o n s  
t o o k  p l a c e  e v e n  when t h e  same r e s p i r a t o r y  movements  d i d  n o t  a c q u i r e  
t h e  r o c k i n g  r h y t h m  a n d  w e r e  e v e n  somewhat  c u r t a i l e d .  I t  i s  n e c e s -  
s a r y  t o  n o t e  t h a t  i n  some c a s e s  r e a c t i o n s  o f  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  
b e g a n  e x a c t l y  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o c k i n g  a n d  o t h e r s  o n l y  a f t e r  
5 - 2 0  s e c o n d s .  S o m e t i m e s  r e a c t i o n  b e g a n  o n l y  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  / 2 4 0  
r o c k i n g .  I n  n e u r o n s  w i t h  a s h a r p  r e a c t i o n  a t  t h e  e n d  o f  r o c k i n g  
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( 6 0 t h  s e c o n d ) ,  a l m o s t  c o m p l e t e  r e s t o r a t i o n  of  i m p u l s e  a c t i v i t y  
t o  b a c k g r o u n d  v a l u e s  w a s  o b s e r v e d .  

A s h i f t  o f  d i s c h a r g e  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  p h a s e  
o f  r e s p i r a t i o n  w h i c h  i s  e s p e c i a l l y  v i s i b l y  m a n i f e s t e d  on  i n s p i r a -  
t o r y  n e u r o n s  c o u l d  b e  o b s e r v e d  o n  d i s c h a r g e  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  
w i t h  r o c k i n g .  U n d e r  c o n d i t i o n s  o f  r o c k i n g ,  d i s c h a r g e  w a s  m a n i -  
f e s t e d  e a r l i e r  t h a n  s p i n d l e  a c t i v i t y  o f  t h e  d i a p h r a g m  m u s c l e s  by  
0 . 1  - 0 . 0 4  s e c .  

In t h e  c o n t r o l  g r o u p  o f  a n i m a l s  w i t h  a b i l a t e r a l  l a b r y i n -  
t h e c t o m y  a s i g n i f i c a n t  c u t t i n g  o f  r e s p i r a t i o n  d u e  t o  p r o l o n g a t i o n  
o f  t h e  e x h a l a t i o n  a n d  i n h a l a t i o n  p h a s e s  w a s  n o t e d .  I n  c o m p a r i s o n  
w i t h  i n t a c t  a n i m a l s ,  t h e  i n c i d e n c e  o f  e x p i r a t o r y  d i s c h a r g e  n e u r o n s  
w a s  i n c r e a s e d  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  d i s c h a r g e  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s .  
The d u r a t i o n  o f  d i s c h a r g e s  i n c r e a s e d .  The i n c i d e n c e  o f  r e s p i r a t o r y  
n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  a c t i v i t y  i s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s e n e d  w h e r e u p o n  
t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  i s  d e c r e a s e d .  

Under  c o n d i t i o n s  o f  v e r t i c a l  r o c k i n g  t h e  f r e q u e n c y  o f  r e s p i r a -  
t i o n  w a s  n o t  c h a n g e d ,  a n d  e v e n  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  m a j o r i t y  
o f  r e g i s t e r e d  n e u r o n s  ( F i g .  7 1 )  w a s  n o t  c h a n g e d .  However ,  it 
f o l l o w s  t o  n o t e  t h a t  i n  5 o f  57 r e g i s t e r e d  n e u r o n s ,  c u t t i n g  o f  
i m p u l s e  a c t i v i t y  was d i s c o v e r e d .  N e i t h e r  v i s u a l l y  n o r  w i t h  t h e  
a i d  o f  t h e  a u t o c o r r e l a t i o n  m e t h o d  c o u l d  a p e r i o d i c  c h a n g e  i n  t h e  
i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  w i t h  r h y t h m s  o f  r o c k i n g  b e  o b s e r v e d  i n  t h e s e  
r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  a c t i v i t y .  Such  n e u r o n  b e h a v i o u r  
i s  p r o b a b l y  c o n n e c t e d  w i t h  e x t r a l a b y r i n t h  i n f l u e n c e s  w h i c h  c a n n o t  
b e  c o m p l e t e l y  e x c l u d e d  i n  e x p e r i m e n t s .  

The Role o f  t h e  Func t iona l  Cond i t ion  o f  t h e  R e s p i r a t o r y  
C e n t e r  o n  t h e  Reac t ions  o f  R e s p i r a t o r y  Neurons t o  t h e  

Act ion  o f  A 1  t e r n a t e  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s  

With  t h e  g o a l  o f  l o w e r i n g  e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  
c e n t e r ,  a b i l a t e r a l  s e c t i o n  o f  v a g a l  n e u r o n s  w a s  made .  I n  o r d e r  
t o  do t h i s ,  a l o n g i t u d i n a l  c u t  i n  t h e  s k i n  on t h e  n e c k  o f  t h e  c a t s  
w a s  made a f t e r  p r e l i m i n a r y  a n a e s t h e t i z a t i o n  o f  t h i s  r e g i o n  by  0 . 5 %  
n o v o c a i n e  a n d  t h e  v a s c u l a r  n e r v e  b u n d l e  o f  t h e  i n t e r n a l  c a r o t i d  
a r t e r y  w a s  s e p a r a t e d  o u t .  Then t h e  v a g u s  n e r v e  w a s  p r e p a r e d  a n d  
s e v e r e d .  Vagotomy e l i c i t e d  a s i g n i f i c a n t  c u r t a i l m e n t  o f  b r e a t h i n g .  

A s  i n  a n i m a l s  w i t h  p r e s e r v e d  v a g u s  n e r v e s  r o c k i n g  p r o d u c e d  
a c u r t a i l m e n t  i n  t h e  b r e a t h i n g  r a t e  b u t  n o t  o n c e  was l i n k i n g  o f  
t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  o b s e r v e d .  A s  i n  t h e  p r e c e d i n g  s e r i e s  of 
i n v e s t i g a t i o n s ,  d i s c h a r g e s  o f  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  w e r e  l e n g t h e n e d ;  
d i s c h a r g e s  o f  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  w e r e  s h o r t e n e d .  However i n  
v a g o t o m i z e d  a n i m a l s  t h e  r e a c t i o n  of  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  i n  t h e  
f o r m  o f  c o m p l e t e  i n h i b i t i o n  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  w a s  more  p r o n o u n c e d .  
A u t o c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  o f  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  showed t h e  p r e s e n c e  
o f  p e r i o d i c i t y  w i t h  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g .  
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I n  a n o t h e r  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  a c h a n g e  i n  e x c i t a b i l i t y  / 2 4 1  
o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  was a t t a i n e d  b y  b l o c k i n g  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  w i t h  e t a p e r a z i n e .  E t a p e r a z i n e  e l i c i t e d  s i g n i f i c a n t  
l o w e r i n g  i n  r e s p i r a t i o n  r a t e ;  r e s p i r a t i o n  became i n f r e q u e n t  a n d  
d e e p .  The i m p r e s s i o n  w a s  r e c e i v e d  t h a t  t h e  i n c i d e n c e  o f  r e s p i r a -  
t o r y  n e u r o n s  w a s  e s s e n t i a l l y  l o w e r e d .  Not o n e  e x p i r a t o r y  n e u r o n  
w i t h  c o n s t a n t  i m p u l s e  a c t i v i t y  c o u l d  b e  r e g i s t e r e d ;  t h e  i n c i d e n c e  
o f  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y  was l e s s e n e d .  
Thus 1 4  d i s c h a r g e  a n d  1 2  c o n s t a n t  a c t i v i t y  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  a n d  
1 3  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  w i t h  d i s c h a r g e  a c t i v i t y  w e r e  r e g i s t e r e d .  

Wi th  r o c k i n g ,  t h e  r e s p i r a t i o n  w a s  c u t  down t o  1 - 3  r e s p i r a t o r y  
movements  p e r  m i n u t e .  L i n k i n g  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  t o  t h a t  o f  
r e s p i r a t i o n  was n o t  o b s e r v e d .  The f r e q u e n c y  of i m p u l s e  a c t i v i t y  
i n  t h e  m a j o r i t y  o f  n e u r o n s  w a s  l o w e r e d .  E x p i r a t o r y  d i s c h a r g e s  
w e r e  e x t e n d e d ,  i n s p i r a t o r y  d i s c h a r g e s  w e r e  s h o r t e n e d  i n  some n e u r o n s  
a n d  e x t e n d e d  i n  o t h e r s .  S o m e t i m e s  n e u r o n s  w i t h  v o l l e y  a c t i v i t y  
b e g a n  t o  g e n e r a t e  c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y ;  i n  a d d i t i o n ,  r e s p i r a t i o n  
i n s i g n i f i c a n t l y  d e c r e a s e d .  S e n s i t i v i t y  o f  r e s p i r a t o r y  n e u r o n s  
t o  c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l e r a t i o n  e x p r e s s e d  i n  a p e r i o d i c  c h a n g e  
i n  t h e  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  i n  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g  was p r e s e r v e d .  

The e f f e c t  o f  c l e v a t i o n  o f  e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  
c e n t e r  w a s  a c h i e v e d  b y  means  o f  s u b c u t a n e o u s  i n t r o d u c t i o n  o f  1 m l  
o f  a n  a m p o u l e s o l u t i o n  of l o b e l i n e .  I n  a d d i t i o n ,  a s h o r t - t e r m  
(1-2 m i n )  i n c r e a s e  i n  t h e  r e s p i r a t i o n  r a t e  was o b s e r v e d ,  a s  w e l l  
as a n  i n c r e a s e  i n  t h e  a m p l i t u d e  o f  d i a p h r a g m  a c t i v i t y .  The number  
o f  i m p u l s e s  i n  v o l l e y s  o f  i n s p i r a t o r y  n e u r o n s  i n c r e a s e d ;  v o l l e y s  
o f  e x p i r a t o r y  n e u r o n s  w e r e  p r o l o n g e d .  

On t h e  b a c k g r o u n d  o f  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  l o b e l i n e ,  t h e  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  e l i c i t e d  minimum r e a c t i o n s  o f  r e s p i r a -  
t o r y  n e u r o n s ,  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  r e a c t i o n s  i n  i n t a c t  a n d  v a g o t o m i z e d  
a n i m a l s .  The phenomenon o f  l i n k i n g  o f  r h y t h m  o f  v e s t i b u l a r  s t i m u -  
l u s  t o  r e s p i r a t i o n  w a s  n o t  o b s e r v e d .  The i m p u l s e  f r e q u e n c y  i n  a l l  
g r o u p s  of n e u r o n s  r e m a i n e d  p r a c t i c a l l y  u n c h a n g e d .  D i s c h a r g e  r e s p i r -  
a t o r y  n e u r o n s  p r e s e r v e  t h e  c h a r a c t e r  o f  t h e i r  a c t i v i t y  i n  c o r r e -  
s p o n d e n c e  w i t h  t h e  p h a s e s  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c y c l e .  However ,  t h e  
r e a c t i o n  w a s  p r e s e r v e d  i n  t h e  form o f  a p e r i o d i c  c h a n g e  i n  i n t e r -  
s p i k e  i n t e r v a l s  o f  d i s c h a r g e  i n  t h e  r h y t h m  o f  r o c k i n g .  A c h a n g e  
i n  t h e  mean i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  was n o t e d  o n l y  i n  e x p i r a t o r y  
n e u r o n s  w i t h  c o n s t a n t  r h y t h m i c i t y .  

C o n n e c t i o n  o f  t h e  L a b y r i n t h  w i t h  t h e  S y m p a t h e t i c  
P o r t i o n  o f  t h e  N e r v o u s  S y s t e m  / 2 4 2  

The m e c h a n i s m s  o f  i n t e r c o n n e c t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  w i t h  t h e  
s y m p a t h e t i c  n e r v o u s  s y s t e m  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  h a v e  s t i l l  o n l y  
b e g u n  t o  b e  s t u d i e d ,  a n d  o n l y  i s o l a t e d  f a c t s  o n  t h i s  q u e s t i o n  a r e  
p r e s e n t  i n  t h e  l i t e r a t u r e .  
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M e g i r i a n  a n d  Manning  ( 1 9 6 7 )  showed t h a t  i n  t h i s  case i f  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  i n  c a t s  p r e c e d e d  t h e  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  n e r v e s  o f  t h e  r e a r  e x t r e m i t y  b y  1 9 0  msec,  t h e n  
r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t t e r  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  n .  v a g u s  
a n d  n .  s p l a n c h n i c u s  w e r e  c o m p l e t e l y  a b s e n t .  If t h e  s e q u e n c e  of 
s t i m u l a t i o n s  was r e v e r s e d ,  t h e n  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  i n s i g n i f i c a n t l y  d e c r e a s e d  i n  n .  v a g u s ,  a n d  i n  
n .  s p l a n c h n i c u s  t h e y  c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d .  

Hojo ( 1 9 6 3 )  showed t h a t  a f t e r  r e m o v a l  o f  t h e  s u p e r i o r  C e r v i c a l  
g a n g l i o n s  i n  r a b b i t s ,  s p o n t a n e o u s  a n d  p o s i t i v e  n y s t a g m u s  a p p e a r e d .  
P o s t - r o t a t o r y  n y s t a g m u s  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  d e c r e a s e d .  The h i s t o -  
l o g i c a l  d i a g r a m  i m m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  o p e r a t i o n  showed e x p a n s i o n  
o f  t h e  v e s s e l s  and  edema o f  t h e  l a b y r i n t h .  I n  t h e  l a t e s t  p e r i o d s  
edema d i s a p p e a r e d  b u t  t h e  c h a n g e s  i n  t h e  v e s s e l s  were p r e s e r v e d .  

J a n k o w s k i  e t  a l .  (1964) e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e  s y m p a t h e t i c  
n e r v o u s  s y s t e m  c h a n g e s  t h e  m i c r o p h o n e  e f f e c t .  

S p o e n d l i n  a n d  L i c h t e n s t e i g e r  ( 1 9 6 6 )  h i s t o c h e m i c a l l y  d e f i n e d  
n o r a d r e n a l i n  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a b y r i n t h .  They 
e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e r e  a r e  two s y s t e m s  o f  a d r e n e r g i c  i n n e r v a t i o n  
o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a b y r i n t h :  v e g e t a t i v e  f i b e r s ,  
p r o c e e d i n g  t o g e t h e r  w i t h  v e s s e l s  a n d  s t r a i g h t  f i b e r s .  E x p e r i m e n t s  
w i t h  s e c t i o n  showed t h a t  t h e  s e c o n d  s y s t e m  i s  o f  c e n t r a l  o r i g i n .  
A d r e n e r g i c  f i b e r s  were  o b s e r v e d  i n  t h e  m a c u l a  u t r i c u l u s  a n d  i n  t h e  
c r i s t a e  a m p u l l a r i s  a n d  were  n o t  o b s e r v e d  i n  t h e  w a l l s  o f  t h e  
membranous l a b y r i n t h .  The a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  a d r e n e r g i c  f i b e r s  
c o r r e s p o n d  t o  n o n m y e l i n i z e d  f i b e r s  of t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e s  a n d  
t h a t  t h i s  s y s t e m  i n f l u e n c e s  t h e  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  e p i t h e l i u m .  

Ban ( 1 9 6 4 )  s t u d i e d  t h e  c o n n e c t i o n  o f  t h e  s e p t o - p r e o p t i c o -  
h y p o t h a l a m i c  s y s t e m  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  He s e p a r a t e d  
t h i s  s y s t e m  i n t o  3 r e g i o n s :  (1) p a r a s y m p a t h e t i c  r e g i o n s  w h i c h  
c o n s i s t  o f  t h e  z o n e  o f  t h e  s e p t u m ;  t h e  p a r a v e n t r i c u l a r  p r e o p t i c  
z o n e  a n d  t h e  p a r a v e n t r i c u l a r  h y p o t h a l a m i c  z o n e ;  ( 2 )  t h e  s y m p a t h e t i c  
r e g i o n s  ( m e d i a l  p r e o p t i c  z o n e  a n d  m e d i a l  h y p o t h a l a m u s ) ;  ( 3 )  t h e  
p a r a s y m p a t h e t i c  z o n e  ( l a t e r a l  p r e o p t i c  z o n e  a n d  l a t e r a l  h y p o t h a l -  
amus 1 .  

The a u t h o r s  showed t h a t  t h e  s y m p a t h e t i c  r e g i o n  i s  c l o s e l y  
i n t e r c o n n e c t e d  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h r o u g h  t h e  d o r s a l  / 2 4 3  
l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  I n  p a r t i c u l a r ,  t h r o u g h  t h e  d o r s a l  l o n g i t u d i n a l  
b u n d l e ,  t h i s  r e g i o n  i s  i n t e r c o n n e c t e d  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p o n e n t  
o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a n d  t h u s  a n  i n t e r c o n n e c t i o n  o f  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  w i t h  a s y m p a t h e t i c  r e g i o n  t h r o u g h  t h e  i n t e r s t i -  
t i a l  C a l j a l ' s  n u c l e u s  i n  t h e  c e n t r a l  g r a y  m a t t e r  i s  p o s s i b l e .  Ban 
a s s u m e s  t h a t  t h r o u g h  t h e s e  c o n n e c t i o n s  a n d  t h e  s y m p a t h e t i c  r e g i o n s  
t h e r e  a r e  s y m p a t h e t i c  e f f e c t s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  

The m e c h a n i s m s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  o n  t h e  v e g e t a t i v e  
n e r v o u s  s y s t e m  h a v e  j u s t  b e g u n  t o  b e  s t u d i e d .  The q u e s t i o n  of t h e  
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i n f l u e n c e s  o f  e l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  on t h e  
p a r a s y m p a t h e t i c  p o r t i o n  of  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  ( n .  v a g u s )  h a v e  b e e n  
s t u d i e d .  I t  w a s  e s t a b l i s h e d  t h a t :  r e s p o n s e s  i n  n .  v a g u s  t o  s i n g l e  
s t i m u l i  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  d e p e n d  upon t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  
r e s p i r a t o r y  c e n t e r ;  v e s t i b u l a r  a c t i v i t y  h a s  a n  i n f l u e n c e  on t h e  
a c t i v i t y  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  c e n t e r  and  on r e f l e c t o r  d i s c h a r g e s  i n  
n .  v a g u s  w h e r e b y  on t h e  l a t t e r  i s  i t  s i g n i f i c a n t l y  s t r o n g e r ;  
t h r e s h o l d s  for a c t i v a t i o n  of n .  v a g u s  a r e  l o w e r  t h a n  for s o m a t i c  
s y s t e m s ;  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  o f  n .  v a g u s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n e r v e  do  n o t  d i s p l a y  t h e  e f f e c t  o f  t e m p o r a l  s u m m a t i o n .  

Much l e s s  s t u d i e d  a r e  t h e  mechanisms o f  i n t e r c o n n e c t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  w i t h  t h e  s y m p a t h e t i c  p o r t i o n  o f  t h e  n e r v o u s  
s y s t e m .  However some o f  t h e  d a t a  p e r m i t  u s  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  
s y m p a t h e t i c  e f f e c t s  a r e  m e d i a t e d  by t h e  septopreoptico-hypothalamic 
s y s t e m .  
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C H A P T E R  V I 1 1  

C O N N E C T I O N S  O F  T H E  L A B Y R I N T H  W I T H  T H E  
R E T I C U L A R  F O R M A T I O N S  

Morpho logy  

I t  i s  n o t  known w h e t h e r  t h e r e  a r e  p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  - / 2 4 4  
t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  b u t  i f  t h e y  e x i s t ,  t h e r e  a r e  f e w  o f  
t h e m .  The m a j o r i t y  o f  t h e  v e s t i b u l o r e t i c u l a r  f i b e r s  a r e  f i b e r s  o f  
t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

By t h e  N a u t  m e t h o d ,  d e g e n e r a t e d  f i b e r s  i n  c a t s  w e r e  t r a c e d  
( L a d p l i ,  B r o d e l ,  1 9 6 8 )  t o  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
w i t h  i n j u r y  t o  e a c h  o f  t h e  f o u r  c h i e f  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  I t  w a s  
shown t h a t  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  p r o v i d i n g  a s c e n d i n g  
a n d  d e s c e n d i n g  f i b e r s  ( g i g a n t o  c e l l u l a r  r e t i c u l a r  n u c l e u s ,  a p o r t i o n  
o f  t h e  s m a l l  c e l l u l a r  and  c a u d a l  n u c l e u s  o f  t h e  p o n s )  r e c e i v e d  ; p s i -  
a n d  c o n t r a l a t e r a l  p r o j e c t i o n s  f r o m  t h e  s u p e r i o r ,  l a t e r a l  a n d  d e s -  
c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  M o r e o v e r ,  p r o t e c t i v e  z o n e s  c o r r e s p o n d  
e x a c t l y  t o  t h o s e  r e g i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w h i c h  l e a d  t o  t h e  
s p i n a l  c o r d  a n d  t o  l e v e l s  a b o v e  t h e  s p i n a l  c o r d .  Thus  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i ,  a n d  l i k e w i s e  t h e  f a s t i g i o r e t i c u l a r  f i b e r s ,  i n f l u e n c e  
i m p u l s a t i o n  b e i n g  s e n t  b y  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  b o t h  i n  a s c e n d i n g  
a n d  d e s c e n d i n g  d i r e c t i o n s .  The v e s t i b u l o r e t i c u l a r  c o n n e c t i o n s  
e v i d e n t l y  a r e  a n  i m p o r t a n t  s u p p l e m e n t  t o  t h e  f a s t i g i o r e t i c u l a r  c o n -  
n e c t i o n s ,  a c t i n g  a s  p a t h s  w h i c h  m e d i a t e  i n f l u e n c e s  o f  t h e  c e r e b e l l u m  
t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  i n s o f a r  a s  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  r e c e i v e  
a b u n d a n t  a f f e r e n t a t i o n  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m .  

The l a t e r a l  r e t i c u l a r  n u c l e u s  ( t h e  n u c l e u s  o f  t h e  l a t e r a l  
b u n d l e ) ,  p r o j e c t i n g  o n t o  t h e  c e r e b e l l u m ,  r e c e i v e s  f i b e r s  f r o m  t h e  
i p s i l a t e r a l  D e i t e r ' s  n u c l e u s .  The t e r m i n a l  r e g i o n s  o f  t h e  f i b e r s  
o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s  s t r e t c h  i n  a r o s t r a l - c a u d a l  d i r e c t i o n  i n  t h e  
m e d i a l  s e c t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  n u c l e u s .  I t  f o l l o w s  t o  n o t e  t h a t  
o t h e r  a f f e r e n t s  t o  t h i s  n u c l e u s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  ( a f f e r e n t s  
f r o m  t h e  s p i n a l  c o r d ,  f a s t i g i a l  n u c l e u s  o f  t h e  c e r e b e l l u m ,  r e d  
n u c l e u s ,  c o r t e x  o f  t h e  b r a i n )  h a v e  s u f f i c i e n t l y  l i m i t e d  p r o j e c t i o n  
z o n e s .  If t h e  t e r m i n a l  r e g i o n s  o f  e a c h  of t h e  a f f e r e n t s  a r e  d i f -  
f e r e n t  , t h e r e  i s  m u t u a l  o v e r l a p p i n g  b e t w e e n  t h e m ,  i . e .  , i n  t h e  
l a t e r a l  r e t i c u l a r  n u c l e u s  s e n d i n g  a l l  i t s  f i b e r s  t o  t h e  c e r e b e l l u m ,  
a n d  t h e r e  a r e  b r o a d  p o s s i b i l i t i e s  for i n t e r a c t i o n s  o f  i m p u l s e s  f r o m  
v a r i o u s  s o u r c e s .  T h u s  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  r e c e i v i n g  b r o a d  a f f e r e n t a -  
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t i o n  f r o m  t h e  c e r e b e l l u m ,  may a c t  o n  t h e  c e r e b e l l u m  t h r o u g h  t h e  
l a t e r a l  r e t i c u l a r  n u c l e u s .  

/ 2 4 5  

A n o t h e r  n u c l e u s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  p r o j e c t i o n  t o  t h e  
c e r e b e l l u m  i s  t h e  r e t i c u l a r  n u c l e u s  of t h e  m a n t l e  o f  t h e  p o n s .  
T h i s  n u c l e u s  r e c e i v e s  f i b e r s  f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s u p e r i o r  a n d  
l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  c h i e f l y  i n  t h e  v e n t r a l  r e g i o n s  a n d  a l s o  
a f f e r e n t s  f r o m  t h e  s u p e r i o r  t u b e r s  o f  t h e  l a m i n a  q u a d r i g e m i n a  a n d  
f i b e r s  o f  t h e  b r a c h i u m  c o n j u n c t i v u m .  T h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  n u c l e u s  
o f  t h e  m a n t l e  o f  t h e  p o n s ,  C e i t e r ' s  n u c l e u s  may i n d i r e c t l y  i n f l u e n c e  
t h e  c e r e b e l l u m  i n s o f a r  as t h i s  r e t i c u l a r  n u c l e u s  s e n d s  i t s  e f f e r e n t s  
t o  t h e  c e r e b e l l u m  ( L a d p l i ,  F r o d a l ,  1 9 6 8 ) .  

P o m p e i a n o  a n d  W a l b e r g  ( 1 9 5 7 )  i n j u r e d  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e -  
b r a l  h e m i s p h e r e s ,  t h e  b a s a l  n u c l e i  a n d  v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  
m e s e n c e p h a l o n  i n  c a t s .  I t  p r o v e d  t o  b e  t h e  ca se  t h a t  t h e  p l a c e s  
w h e r e  t h e  f i b e r s  w h i c h  d e s c e n d  t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o r i g i n a t e d  
w e r e  c o n c e n t r a t e d  i n  r e g i o n s  o f  t h e  m e s e n c e p h a l o n  n e a r  t h e  c e n t r a l  
g r a y  m a t t e r .  A f t e r  i n j u r i e s  o f  t h e  c e r e b r a l  c o r t e x ,  S z e n t a g o t h a i  
a n d  R a y k o v i c h  ( 1 9 6 8 )  o b s e r v e d  d e g e n e r a t e d  f i b e r s  i n  t h e  m e d i a l  a n d  
t h e  d e s c e n d i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  A l l  f i b e r s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  l e a d  f r o m  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a n d  a r e  t e r m i n a l  
or p r e t e r m i n a l .  D e g e n e r a t e d  f i b e r s  w e r e  f o u n d  b a s i c a l l y  i n  t h e  
i p s i l a t e r a l  m e d i a l  n u c l e u s ,  e s p e c i a l l y  i t s  d o r s a l  a n d  c a u d a l  p o r t i o n s .  

B a s i c  f i b e r s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  p r o c e e d  f r o m  t h e  r e g i o n  
o f  t h e  c e n t r a l  g r a y  m a t t e r ,  : . e . ,  t h e  m i d - b r a i n .  Here t h r e e  n u c l e i  
a r e  d i f f e r e n t i a t e d :  C a j a l ' s  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  D a r k s h e v i c h ' s  
n u c l e u s  a n d  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e a r  c o m m i s s u r e .  

The  s t r a i g h t  i n t e r s t i t i a l  v e s t i b u l a r  t r a c t  was d e s c r i b e d  b y  
L o r e n t e  d e  N o  ( 1 9 3 3 a )  a n d  l a t e r  b y  P o m p e i a n o  a n d  W a l b e r g  ( 1 9 5 7 ) .  
I n  t h e  l a s t  a r t i c l e  i t  w a s  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  i p s i l a t e r a l  b u n d l e s  
o f  f i b e r s  f r o m  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
p a s s e d  downward i n  a m e d i a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  
b u n d l e  i n  a n  o b l i q u e  d i r e c t i o n  a n d  e n d e d  i n  t h e  m e d i a l  v e s t i b u l a r  
n u c l e u s .  T h e s e  f i b e r s  w e r e  b o t h  s m a l l  a n d  o f  a v e r a g e  s i z e .  I n j u r i e s  
a f f e c t i n g  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  
s u r e ,  t h e  i n f e r i o r  l a m i n a  q u a d r  
o f  t h e  m i d - b r a i n  d i d  n o t  a f f e c t  
v e s t i b u l a r  n u c l e i .  

However ,  M .  S h a y b e l '  a n d  A 
l a t e r a l s  o f  n e u r o n - a x o n s  o f  t h e  

a n d  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e a r  commis- 
g e m i n a  a n d  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
t e r m i n a l  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  

S h a y b e l '  ( 1 9 6 2 )  d e s c r i b e d  c o n t r a -  
m a c r o c e l l u l a r  n u c l e u s  o f  t h e  b u l b a r  

p o n t i l e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  w h i c h  t e r m i n a t e d  i n  many r e g i o n s  of t h e  
b r a i n  i n c l u d i n g  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  a n d  C a j a l ' s  
n u c l e u s .  

The b a s i c  s o u r c e  o f  f i b e r s  g o i n g  t o  t h e  r e t i c u l a r  n u c l e i  c a n  
b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  C a j a l ' s  n u c l e u s .  
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Physiology 10 

V e s t i b u l a r  I n f l u e n c e s  on  t h e  R e t i c u l a r  Formation 

With  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  G e r n a n d t  a n d  c o l l .  
( 1 9 5 9 )  r e g i s t e r e d ,  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  t h r e e - p h a s e  a n d  
s o m e t i m e s  e v e n  more  c o m p l e x  r e s p o n s e s .  T h e s e  r e s p o n s e s  w e r e  n o t  / 2 4 6  
d i s c o v e r e d  2 mm b e l o w  t h e  b o t t o m  c e n t e r  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  a n d  - 
1 m m  b e l o w  t h e  a d j a c e n t  i p s i l a t e r a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  

Wi th  r e g i s t r a t i o n  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  G e r n a n d t  ( 1 9 6 4 )  d i d  n o t  
s u c c e e d  i n  d i s c o v e r i n g  c o n n e c t i o n s  b e t w e e n  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  i n  o n e  d i r e c t i o n  or a n o t h e r  a n d  t h e  r h y t h m i c  a c t i v i t y  o f  
n e u r o n s .  R e s p o n s e s  w e r e  o b s e r v e d  w h i c h  f o l l o w e d  t h e  r u l e  o f  a m p u l l o -  
f u g a 1  or a m p u l l o p e t a l  c u r r e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h ,  h u t  t h e r e  m i g h t  b e  
a r e s p o n s e  r e a c t i o n  w h i c h  did n o t  f o l l o w  t h i s  r u l e .  T h i s  f a c t  may 
b e  e x p l a i n e d  o n l y  b y  t h e  f a c t  t h a t  n e u r o n s  a r e  a c t i v a t e d  b y  c o n t r a -  
l a t e r a l  c a n a l s .  

A f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  e&th n e r v e  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  
u n i t s  r e a c t i n g  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  
T h e s e  u n i t s  were l o c a t e d  i n  a l i m i t e d  r e g i o n ,  w h i c h  a t t e s t s  t o  t h e  
c o m p a c t n e s s  o f  f i b e r s  f r o m  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  A s e c t i o n  
of t h e  b r a i n  a l o n g  t h e  c e n t r a l  l i n e  5 mm i n  l e n g t h  a n d  4-5 m m  
b e l o w  t h e  l e v e l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  c o m p l e t e l y  e l i m i n a t e d  
r e s p o n s e  r e a c t i o n s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l a b y r i n t h .  

C o n t r a l a t e r a l  i n f l u e n c e  o f  t h e  l a b y r i n t h s  t h r o u g h  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  w a s  a l s o  c o n f i r m e d  b y  d a t a  o b t a i n e d  w i t h  a s t u d y  o f  
M a u t n e r ' s  n e u r o n s  ( R e t z l a f f ,  1 9 5 7 ;  R e t z l a f f ,  F o n t a i n e ,  1 9 6 0 ) .  I n  
t h i s  i n v e s t i g a t i o n  i t  was shown t h a t  w i t h  u n i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  r o o t s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e ,  a p o w e r f u l  f l e x i o n  o f  t h e  c a u d a l  
p o r t i o n  was o b s e r v e d ,  w h e r e b y  t h e  c h a r a c t e r  o f  t h e  r e s p o n s e  p r e -  
c i s e l y  r e p r o d u c e s  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  s t i m u l u s .  B i l a t e r a l  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  r o o t s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  d i d  n o t  e l i c i t  d i s c h a r g e s  
from t h e  t w o  M a u t n e r  n e u r o n s  w h i c h  c o u l d  b e  c o n v i n c i n g ,  r e g i s t e r i n g  
e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  o f  t h e  a x o n s  o f  t h e s e  c e l l s .  A h i s t o l o g i c a l  
i n v e s t i g a t i o n  c o n d u c t e d  b y  t h e  a u t h o r  showed t h a t  s y n a p t i c  e n d i n g s  
o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  a r e  l o c a t e d  o n  d e n d r i t e s  a n d  t h e  c e l l u l a r  body 
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  N a u t n e r  n e u r o n  a n d  on  t h e  a x o n  p o l e  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  M a u t n e r  n e u r o n .  Such  a c h a r a c t e r  o f  s y n a p s i s  d i s -  
t r i b u t i o n  a g r e e s  w i t h  t h e  c o n c e p t i o n  o f  t h e  p o l a r  f u n c t i o n  o f  t h e  
n e u r o n  p r o p o s e d  b y  t h e  a u t h o r s .  T h i s  c o n c e p t i o n  a s s e r t s  t h a t  
a f f e r e n t  n e u r o n s  w h i c h  t e r m i n a t e  on d e n d r i t e s  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y  
e x c i t e  a d i s c h a r g e  o f  t h e  c e l l s ,  b u t  t h e  f i b e r s  t e r m i n a t i n g  on t h e  
a x o n  m o n t i c u l u s  or n e a r  i t  i n h i b i t  n e r v e  i m p u l s e  d i s c h a r g e s .  The 
e n d i n g s  o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  on t h e  e x c i t i n g  p o l e  o f  
o n e  M a u t n e r  c e l l  a n d  t h e  i n h i b i t o r y  p o l e  o f  t h e  o t h e r  i n f l u e n c e ,  
r e s p e c t i v e l y ,  e x c i t a t i o n  a n d  i n h i b i t i o n  o f  o p p o s i t e  c e l l s  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e .  E n d i n g s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  n o t  
o n l y  e n t e r  i n t o  d i r e c t  c o n t a c t  - w i t h  t h e  M a u t n e r  c e l l s ,  b u t  a l s o - a r e  _ -  
I 0 A  number  o f  q u e s t i o n s  i n  t h i s  s e c t i o n  were  d e a l t  w i t h  i n  C h a p t e r s  
V a n d  M .  
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Fig.  74. Mautner C e l l s  and  T h e i r  Connection with the  Eighth N r v e .  (A) Con t ra l a t e ra l  
Axon from One Mautner Cel l  to  t h e  Axon of the Monticulus of the O t h e r  Ce  11; (B) In- 
direct Afference of t he  Eighth Nerve  to the Mautner Ce l l  (MC) Through the Ves t ibu la r  
Nerve  (VN) Neurons of which in  T u r n  May Synapse with Both Mautner Ce l l s ;  (C) Di rec t  
Afference of the Eighth Nerve  which Terminates  i n  a Dendri te  (D) of t he  Ce l lu l a r  
Body of the Homolateral Mautner Ce l l ,  and Also on the Axon Monticulus of the Con- 
tralateral Cell  (Retzlaff ,  Fontaine,  1960). 

c o n n e c t e d  w i t h  t h e m  i n d i r e c t l y  t h r o u g h  n e u r o n s  o f  t h e  t a n g e n t i a l  
n u c l e u s  a n d  D e i t e r ’ s  n u c l e u s ,  w h i c h  c o m p r i s e  a c o m p l e x  o f  v e s t i b u l a r  
n u c l e i  i n  f i s h .  T h e s e  t w o  p a t h s ,  d i r e c t  a n d  i n d i r e c t ,  e n s u r e  t h e  
s t r u c t u r a l  c o n n e c t i o n s  r e q u i r e d  f o r  a p o w e r f u l  r e c e p t o r  r e s p o n s e  
t o  s e n s o r y  s t i m u l i  i n  f i s h .  A d i r e c t  r e c e p t o r  p a t h  o f  t h e  t h i r d  
n e u r o n  a r c  c o n s i s t s  o f  f i b e r s  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  o f  t h e  M a u t n e r  
n e u r o n  and  m o t o r  c e l l s  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  M o r e o v e r ,  t h e  a u t h o r  
d i s c o v e r e d  t h e  e x i s t e n c e  o f  a x o - a x o n  c o l l a t e r a l s  c o n n e c t i n g  b o t h  
M a u t n e r  n e u r o n s .  T h e s e  b r a n c h e s  a r i s e  f r o m  t h e  a x o n  o f  o n e  M a u t n e r  
n e u r o n  a n d  a f t e r  f o r m a t i o n  s p i r a l  a r o u n d  t h e  p r o x i m a l  p o r t i o n  o f  
t h e  a x o n  o f  t h e  o t h e r ,  t e r m i n a t i n g  on i t s  a x o n  m o n t i c u l u s .  T h e s e  
c o l l a t e r a l s  p l a y  a f e e d b a c k  r o l e ,  s t r e n g t h e n i n g  t h e  e f f e c t  o f  
d i r e c t  i n h i b i t i o n  t h r o u g h  s y n a p t i c  e n d i n g s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
n e r v e  ( F i g .  7 4 ) .  

The e x i s t e n c e  o f  a x o - a x o n  c o l l a t e r a l s  c o n n e c t i n g  b o t h  c e l l s  
a n d  d i f f e r e n t i a l  s t a i n i n g  o f  t h e  d e n d r i t e  r e g i o n  a n d  t h e  r e g i o n  o f  
t h e  a x o n  m o n t i c u l u s ,  w h i c h  c h a n g e s  t h e  s t i m u l u s  o f  t h e  a f f e r e n t  
f i b e r s ,  i s  e x t r e m e l y  i m p o r t a n t .  I n s o f a r  as ,  a f f e r e n t s  o f  t h e  
e i g h t h  n e r v e  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  s u f f i c i e n t l y  s p e c i f i c  r e g i o n s  a l o n g  
t h e  t w o  c e l l s ,  and  s i n c e  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  e l i c i t  a d i s c h a r g e  
o f  t h e  c e l l s  w i t h  s i m u l t a n e o u s  b i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r o o t s  
o f  t h e  e i g h t h  n e r v e ,  i t  seems p r o b a b l e  t h a t  t h e  d i f f e r e n c e  i n  c e l l  
s t a i n i n g  i s  a n  i n d i c a t i o n  o f  t h e  i n h i b i t o r y  a n d  e x c i t i n g  a x o n s .  
T h u s ,  i n  t h e  s y s t e m  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  t h e  M a u t n e r  c e l l s  o f  f i s h  
a r e  two  s p e c i a l i z e d  c e l l s  w h i c h  f u n c t i o n  as  r e c i p r o c a l  e l e m e n t s  / 2 4 8  
w h e r e b y  s y n a p t i c  a c t i o n  c h a n g e s  t h e  i n t r a c e l l u l a r  c h e m i c a l  s t a t e  
o f  t h e  c e l l s -  w h i c h  l e a d s  e i t h e r  t o  e x c i t a t i o n  or i n h i b i t i o n .  ”.>. 

The I n f l u e n c e  o f  t h e  R e t i c u l a r  Formation 
o n  t h e  V e s t i b u l a r  Nuclei  

The i n f l u e n c e  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  on t h e  v e s t i b u l a r  
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n u c l e i  w a s  s t u d i e d  b y  Markham, P r e c h t  a n d  S h i m a z u  ( 1 9 6 6 ) .  The 
b a s i c  i n t e n t i o n  o f  t h e  a u t h o r s  i n  c o n d u c t i n g  t h e  i n v e s t i g a t i o n  w a s  
c o n c e n t r a t e d  o n  t h e  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s .  

B e t w e e n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  C a j a l ' s  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  
t h e r e  a r e  b i l a t e r a l  c o n n e c t i o n s .  A s c e n d i n g  c o n n e c t i o n s  a r e  i n t e r -  
s e c t i n g  a n d  n o n - i n t e r s e c t i n g .  D e s c e n d i n g  c o n n e c t i o n s  a r e  e x c l u s i v e l y  
i p s i l a t e r a l .  

S t i m u l a t i o n  o f  C a j a l ' s  n u c l e u s  e l i c i t s  m o t i o n s  o f  t h e  h e a d  i n  
t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  a n d  v e r t i c a l  a n d  r o t a t i o n a l  m o t i o n s  o f  t h e  
e y e s .  

Eye m o t i o n s  e l i c i t e d  by s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
a r e  i n h i b i t e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s ,  l o c a t e d  
b e s i d e s  C a j a l ' s  n u c l e u s  ( S z e n t a g o t h a i ,  S c h a b ,  1 9 5 6 ;  S c h e i b e l ,  
Markham, K o e g l e r ,  1961). T h e r e f o r e  t h e  i n t e r e s t  i n  s t u d y i n g  t h e  
i n f l u e n c e  o f  C a j a l ' s  n u c l e u s  on t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  f r o m  t h e  
p o i n t  o f  v i e w  o f  a n  a n a l y s i s  o f  t h e  m e c h a n i s m s  of  t h e s e  e y e  m o t i o n s  
i s  u n d e r s t a n d a b l e .  E x p e r i m e n t s  were  c a r r i e d  o u t  on n o n - n a r c o t i z e d  
c a t s  u n d e r  l o c a l  a n a e s t h e s i a ;  t h e  c e r e b e l l u m  was r e m o v e d .  E l e c t r o d e s  
f o r  t h e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i n  C a j a l ' s  n u c l e u s  
were  i n t r o d u c e d  s t e r e o t a x i c a l l y .  

S t i m u l a t i o n  w a s  c o n d u c t e d  b y  r e c t a n g u l a r  i m p u l s e s  w i t h  a 
d u r a t i o n  o f  0 . 1  msec a m p l i t u d e  f r o m  1.1 t o  1 0  V .  

For i d e n t i f i c a t i o n  o f  t h e  t y p e s  o f  v e s t i b u l a r  n e u r o n s ,  t h e  
a n i m a l s  w e r e  s u b j e c t e d  t o  r o t a t i o n  o n  a s t a n d  ( c f .  C h a p t e r  111). 

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  a n d  s t r u c t u r e s  1 - 2  m m  
v e n t r a l  o f  i t  e l i c i t e d  v e r t i c a l  c o n n e c t i v e  e y e  m o t i o n s ,  o f t e n  
a c c o m p a n i e d  b y  r o t a t o r y  m o t i o n s .  W i t h  s t i m u l a t i o n  o f  o t h e r  p o k n t s  
o f  t h e  m i d - b r a i n ,  e y e  m o t i o n s  were  n o t  o b s e r v e d .  

R e s p o n s e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s  were s e p a r a t e d  i n t o  t h r e e  
g r o u p s :  (1) n e u r o n s  were  c o n s i d e r e d  a n t i d r o m i c a l l y  a c t i v a t i n g  i f  
t h e y  were a c t i v a t e d  w i t h  s h o r t  l a t e n c y  ( 0 . 8  - 1 . 9  m s e c ) , h a d  a 
c o n s t a n t  l a t e n c y  w i t h  o s c i l l a t i o n s  n o t  g r e a t e r  t h a n  0 . 5  msec a n d  
r e p r o d u c e d  a r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  w i t h  a n  i n t e r v a l  of 2-3  msec ;  
( 2 )  n e u r o n s  were c o n s i d e r e d  a c t i v a t i n g  t r a n s y n a p t i c a l l y  i f  t h e  
l a t e n c y  o f  r e s p o n s e  was 2 . 2 - 9 . 5  msec a n d  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  d i s a p -  / 2 4 9  
p e a r e d  w i t h  r h y t h m i c  s t i m u l a t i o n  w i t h  a n  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e  
s t i m u l i  o f  2 -3  msec. S e v e r a l  n e u r o n s  r e a c t e d  t o  s t i m u l a t i o n s  a t  
f r e q u e n c i e s  o f  1 - 3  i m p / s e c ;  h o w e v e r  t h e  m a j o r i t y  r e a c t e d  a t  
f r e q u e n c i e s  o f  3 0 - 5 0  i m p / s e c ;  ( 3 )  t h e  a c t i o n  o f  n e u r o n s  w a s  c o n s i d e r e d  
i n h i b i t o r y  i f  t h e i r  b a c k g r o u n d  r h y t h m i c i t y  d e c r e a s e d  w i t h  a f r e q u e n c y  
o f  s t i m u l a t i o n  o f  1 - 5  or 3 0 - 1 0 0  i m p / s e c .  

I n h i b i t o r y  r e s p o n s e s  were  d i s c o v e r e d  i n  4 1  o f  44  Type  I C e l l s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s .  
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F i g .  7 5 .  C h a n g e s  i n  A c t i v i t y  o f  T y p e  I and  Type  I1 N e u r o n s  w i t h  
S t i m u l a t i o n  o f  C a j a l ' s  N u c l e u s .  ( a )  T h r e s h o l d s  o f  I n h i b i t i o n  o f  
t h e  V e s t i b u l a r  Type I a n d  Type  I1 N e u r o n s  T h r e s h o l d s  Were D e f i n e d  
w i t h  a F r e q u e n c y  o f  5 0  i m p / s e c ;  ( b )  Type I N e u r o n s  w i t h  H i g h - s p e e d  
S p o n t a n e o u s  R h y t h m i c i t y &  R e s t  (1) and ( 2 )  w i t h  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  
I p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  N u c l e u s  a t  a F r e q u e n c y  o f  6 i m p / s e c  a n d  Ampl i -  
t u d e  5 . 8  V ( 5 0  Ray S u p e r p o s i t i o n s ) .  ( c )  T r a n s y n a p t i c  E x c i t a t i o n  of  
Type  I1 N e u r o n s  w i t h  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  I p s i l a t e r a l  I n t e r s t i t i a l  
C a j a l ' s  N u c l e u s  a t  a F r e q u e n c y  o f  3 i m p / s e c  a n d  A m p l i t u d e  2 . 0  V 
(Markham e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

Type  I n e u r o n s  i n  d i f f e r e n t  s e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x  
w e r e  i n h i b i t e d  w i t h  i p s i l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  C a j a l ' s  n u c l e u s  
( F i g .  7 5 ) .  I f  t h e  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e  was l o c a t e d  1 - 3 mm d o r s a l  
or 0 . 5  - 1 . 0  m m  v e n t r a l  o f  C a j a l ' s  n u c l e u s ,  e i t h e r  e x c i t i n g  r e s p o n s e s  
w e r e  r e g i s t e r e d  or t h e  n e u r o n s  d i d  n o t  r e a c t  a t  a l l .  I n h i b i t i o n  
was d i s c o v e r e d  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  s t i m u l a t i o n  f r o m  1 - 1 0 0  i m p / s e c .  
U s u a l l y  t h e  h i g h  f r e q u e n c y  w a s  more e f f e c t i v e  f o r  o b t a i n i n g  t h e  
i n h i b i t o r y  e f f e c t .  

The  l a t e n c y  o f  i n h i b i t i o n  was d e f i n e d  i n  n e u r o n s  w i t h  h i g h  
b a c k g r o u n d s  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  w h i c h  r e a c t e d  -&I l o w  f r e q u e n c y  
s t i m u l a t i o n .  L a t e n c y  w a s  r e l a t i v e l y  s h o r t  ( f r o m  5 t o  1 0  m s e c ) ;  i n  
a d d i t i o n ,  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  i n h i b i t o r y  e f f e c t  ( f r o m  3 0  t o  1 2 0  
m s e c )  d e p e n d e d  o n  t h e  s i z e  o f  t h e  s t i m u l u s .  T h r e s h o l d  v a l u e s  of 
t h e  i n h i b i t o r y  e f f e c t  e q u a l l e d  1 . 2  - + 0.7 V .  

I n h i b i t o r y  e f f e c t s  were o b s e r v e d  n o t  o n l y  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  b u t  a l s o  / 2 5 0  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r o s t r a l  p o r t i o n  a d j a c e n t  t o  t h e  f a s c i c u l u s  - 
r e t r o f l e x i s  a n d  c a u d a l  p o r t i o n s  l o c a t e d  i n  v e n t r a l  a n d  l a t e r a l  
d i r e c t i o n s  f r o m  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  t h i r d  p a i r  o f  c r a n i o - c e r e b r a l  
n e r v e s .  I n h i b i t i o n  w a s  d e v e l o p e d  e v e n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m e d i a l  
a n d  l a t e r a l  s e c t i o n s  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  w h e r e  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e s  i n  t h r e s h o l d  v a l u e s  w e r e  n o t  o b s e r v e d .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e ' r a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  e x c i t i n g  
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e f f e c t s  o f  t h e  Type  I v e s t i b u l a r  n e u r o n s  w e r e  n o t  r e g i s t e r e d ,  w i t h  
t h e  e x c e p t i o n  o f  cases  o f  a c o m b i n a t i o n  w i t h  i n h i b i t i o n  n o t e d  
a b o v e .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  e l i c i t e d  
e x c i t i n g  i n f l u e n c e s  u p o n  t h e  Type  I v e s t i b u l a r  n e u r o n s  w i t h  mean 
t h r e s h o l d  v a l u e s  o f  1 . 3  + 0 . 7  V. T r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  w a s  a l s o  
o b s e r v e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  a b r o a d  r e g i o n  o f  t h e  m a n t l e  o f  t h e  
m i d - b r a i n .  T h i s  r e g i o n  i n c l u d e s  a l a r g e r  p o r t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  o f  t h e  m i d - b r a i n ,  t h e  r e d  n u c l e u s  a n d  p a r t  o f  t h e  c e n t r a l  
g r a y  m a t t e r .  T h r e s h o l d s  o f  e x c i t a t i o n  o f  Type  I n e u r o n s  w i t h  i p s i -  
l a t e r a l  s t i m u l a t i o n  e q u a l  0 . 8  + 1.1 o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  2 . 9  + 1 . 2  V. 

With  s t i m u l a t i o n  of a more l i m i t e d  z o n e ,  i n c l u d i n g  D a r k s h e v i c h ' s  

- - 

n u c l e u s  a n d  p a r t  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  1 t o  2 mm l a t e r a l  a n d  
v e n t r a l  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  t h r e s h o l d  v a l u e s  were 1 . 6  - + 
0 . 4 6  i p s i l a t e r a l l y  a n d  1 . 7  2 0 . 9 6  V c o n t r a l a t e r a l l y .  

The l a t e n c i e s  o f  t r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  f l u c t u a t e d  w i t h i n  
t h e  b o u n d s  o f  2 . 2  - 9 . 5  msec;  t h e  r a n g e  o f  o s c i l l a t i o n  i n c r e a s e d  
w i t h  h i g h - f r e q u e n c y  s t i m u l a t i o n .  A p p r o x i m a t e l y  10% o f  t h e  n e u r o n s  
w e r e  d i s c o v e r e d  t o  h a v e  a 1:l c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  s t i m u l u s  a n d  
r e s p o n s e .  

A n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  w a s  f o u n d  i n  1 0 %  o f  t h e  c a s e s  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  n u c l e u s ,  a n d  5% w i t h  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e u s .  

I n  t h r e e  n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  
n u c l e u s  a n  i n h i b i t o r y  r e s p o n s e  r e a c t i o n  w a s  r e g i s t e r e d ,  a n d  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e u s  i t  was a c t i v a t e d  a n t i -  
d r o m i c a l l y .  T h e s e  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i n g  r e a c t i o n s  w e r e  f o u n d  w i t h  
s t i m u l a t i o n  o f  a l l  r e g i o n s  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  i n c l u d i n g  
i t s  r o s t r a l  p o r t i o n s .  

T h r e s h o l d s  o f  a n t i d r o m i c  a c t i v i t y  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
i p s i l a t e r a l  n u c l e u s  e q u a l l e d ,  on t h e  a v e r a g e ,  2 . 1  + 0 . 9 6  a n d  f o r  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  were  1 . 8  2 0 . 9 6  V. The l a t e n c y  of r e s p o n s e s  w a s  
w i t h i n  0 . 1 8  - 1 . 7  m s e c  i p s i l a t e r a l l y  a n d  f r o m  0 . 9  t o  1 . 9  msec 
c o n t r a l a t e r a l l y .  The d i s t r i b u t i o n  o f  t h e s e  n e u r o n s  i n  t h e  v e s t i b u -  
l a r  n u c l e i  w a s  n o t  d e f i n e d .  

The t r a n s y n a p t i c  e x c i t i n g  e f f e c t  i n  Type I1 n e u r o n s  was o b s e r v e d  
i n  s t i m u l a t i o n  o f  a l l  r e g i o n s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m a n t l e  o f  t h e  m i d - b r a i n  ( F i g .  8 1 ) .  I n  
c o n t r a s t  t o  Type I n e u r o n s ,  c e l l s  w e r e  n o t  f o u n d  w h i c h  would  n o t  / 2 5 1  
r e a c t  a t  a l l .  T y p e  I F  n e u r o n s  w e r e  a c t i v a t e d  t r a n s y n a p t i c a l l y  w i t h  
s t i m u l a t i o n  a t  h i g h  a n d  low f r e q u e n c i e s .  A p p r o x i m a t e l y  1 0 %  showed 

a 1:1 c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  s t i m u l u s  a n d  r e s p o n s e ;  t h e  l a t e n c y  o f  
r e s p o n s e s  i n  t h e s e  c a s e s  f l u c t u a t e d  b e t w e e n  2 . 6  a n d  9 . 5  m s e c .  The 
t h r e s h o l d  o f  e x c i t a t i o n  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  r e t i c u -  
l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m i d - b r a i n  w a s  o n  t h e  o r d e r  o f  1 . 4  2 0 . 7 6  V .  
The  t h r e s h o l d  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  more l a t e r a l  z o n e s  w a s  t h e  
same. On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  c a s e  o f  t h e  s y n a p t i c  a c t i v a t i o n  o f  
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o f  Type I1 n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  
n u c l e u s  t h e  t h r e s h o l d  w a s  0 . 6  + 0 . 5  V .  T h r e s h o l d s  o f  t r a n s y n a p t i c  
e x c i t a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  Type  I1 n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  were  l o w e r  t h a n  t h r e s h o l d s  o f  i n h i -  
b i t i o n  f o r  Type  I n e u r o n s  ( F i g .  7 5 ) .  

I n  o n e  Type I1 n e u r o n  a n  a n t i d r o m i c  e x c i t i n g  r e s p o n s e  w a s  
r e g i s t e r e d .  T h e  l a t e n c y  o f  r e s p o n s e  i n  t h i s  ca se  e q u a l l e d  0 . 9  
m s e c .  In f o u r  Type  I1 n e u r o n s  a n  u n u s u a l  r e a c t i o n  w a s  o b s e r v e d :  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  t h e i r  r e s p o n s e s  
were  i n h i b i t e d  i n  e x a c t l y  t h e  s a m e  way as  i n  Type I n e u r o n s .  The 
t h r e s h o l d  v a l u e s  o f  c u r r e n t  f o r  t h e s e  n e u r o n s  w a s  t h e  same a s  f o r  
Type I n e u r o n s .  Two o f  t h e s e  n e u r o n s  w e r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  
s u p e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  m e d i a l  v e s t i b u l a r  n u c l e u s .  

N e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  Type I11 n u c l e i  w e r e  e x c i t e d  n o t  
o n l y  w i t h  access  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i n  a n y  d i r e c t i o n ,  b u t  a l s o  
b y  s t i m u l a t i o n  b y  l i g h t ,  s o u n d , t o u c h  a n d  p r e s s u r e  t o  a n y  p o r t i o n  
o f  t h e  h e a d .  Even  s e v e r a l  Type  I1  n e u r o n s  a n d  s o m e t i m e s  Type  I 
n e u r o n s  r e v e a l e d  t h e  same s e n s i t i v i t y  t o  a n o t h e r  f o r m  o f  s e n s o r y  
s t i m u l a t i o n .  

Type I11 n e u r o n s  w e r e  a c t i v a t e d  t r a n s y n a p t i c a l l y  w i t h  s t i m u l a -  
t i o n  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e  r e g i o n s  o f  t h e  m i d - b r a i n ,  i n c l u d i n g  t h e  
i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s .  T h r e s h o l d s  o f  s t i m u l a t i o n  f o r  a l l  
r e g i o n s  w e r e  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same a n d ,  on t h e  a v e r a g e ,  e q u a l l e d  
0 . 8  + 0 . 3  V .  One Type  I11 n e u r o n  r e v e a l e d  e x c i t a t i o n  w i t h  s t i m u l a -  
t i o n - o f  a l l  z o n e s  o f  t h e  b r a i n  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  i n t e r -  
s t i t i a l  i p s i l a t e r a l  n u c l e u s .  w i t h  whose s t i m u l a t i o n  i n h i b i t i o n  w i t h  
a t h r e s h o l d  o f  0 . 1 8  V was n o t e d .  

Wi th  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  c a u d a l  o f  
t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  a n d  v e n t r a l  o f  t h e  n u c l e u s  n .  o c u l o m o t o r i u s ,  
i p s i l a t e r a l  r e s p o n s e  r e a c t i o n s  w e r e  s i m i l a r  t o  t h o s e  w h i c h  w e r e  
o b s e r v e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s :  
t h r e e  Type I n e u r o n s  w e r e  i n h i b i t e d ,  ( t h r e s h o l d s  1 . 0 ,  2 . 0  a n d  0 . 7  V )  
Type I1 n e u r o n s  w e r e  e x c i t e d  t r a n s y n a p t i c a l l y  w i t h  l o w e r  t h r e s h o l d  
v a l u e s  ( 0 . 5  a n d  1 . 0  V ) .  T h r e s h o l d s  o f  t r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  
Type I1 n e u r o n s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  a d j a c e n t  r e g i o n s  o f  t h e  r e t i c u l a r  
f o r m a t i o n  were 1 . 4  a n d  1 . 7  V .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a -  
t i o n  a t  a p o i n t  1 . 7  m m  from t h e  c e n t r a l  l i n e  a n d  l a t e r a l  o f  t h e  
m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  e l i c i t e d  i n h i b i t i o n  i n  Type  I n e u r o n s .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  m e d i a l  b u n d l e  e l i c i t e d  t r a n s y n a p t i c  
e x c i t a t i o n  o f  Type I a n d  Type  I1 n e u r o n s .  / 2 5 2  

With  s i m u l t a n e o u s  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  t u b e r s  
by e l e c t r o d e s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  b o t t o m  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  
c a u d a l  o f  t h e  l o w e r  t u b e r s  o f  t h e  l a m i n a  q u a d r i g e m i n a ,  i n h i b i t i o n  
i n  Type  I n e u r o n s  and  i n  o n e  Type  I1 n e u r o n  was r e g i s t e r e d .  A f t e r  
d i s c o v e r i n g  a p o i n t  w h i c h  when s t i m u l a t e d ,  e l i c i t e d  i n h i b i t i o n ,  
( t h i s  p o i n t  w a s  f o u n d  i n  t h e  i n t e r s t i t i t i a l  n u c l e u s ) ,  t h e  i p s i l a t e r a l  
m e d i a l  w a s  s e v e r e d .  All T y p e  I n e u r o n s  a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  
l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  w e r e  a c t i v a t e d  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  
n u c l e u s .  
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T h r e s h o l d s  o f  t r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  Type  I1 n e u r o n s  were  
e l e v a t e d  a f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e .  I t  i s  
n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  
c h a n g e d  n e i t h e r  t h e  f r e q u e n c y  o f  s p o n t a n e o u s  i m p u l s a t i o n  n o r  
r e s p o n s e s  t o  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  i n  Type  I a n d  I1 n e u r o n s .  
I n c i s i o n  o f  t h e  g r a y  m a t t e r  i n  t h e  c a u d a l  s e c t i o n s  o f  t h e  m i d - b r a i n  
d i d  n o t  c h a n g e  t h e  e f f e c t s  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  
n u c l e u s .  

Thus  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  a n d  i n  p a r t i c u l a r  
o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  C a l j a l ' s  n u c l e u s ,  w a s  e x p r e s s e d  i n  t h e  f o r m  o f  
two  e f f e c t s  on t h e  v e s t i b u l a r  n e u r o n s :  e x c i t i n g  a n d  i n h i b i t o r y .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  e l i c i t s  
i n h i b i t i o n  i n  Type  I n e u r o n s  a n d  i p s i l a t e r a l  t r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  
i n  Type I1 n e u r o n s  w i t h  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h r e s h o l d  v a l u e s  t h a n  
w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s u r r o u n d i n g  s t r u c t u r e s  o f  t h e  b r a i n .  

A f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e s ,  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  d o e s  n o t  e l i c i t  i n h i b i t i o n s  i n  T y p e  I 
n e u r o n s .  Two t y p e s  o f  c o n n e c t i o n s  a r e  p o s s i b l e  for t h e s e  i n h i b i t o r y  
i n f l u e n c e s  o n  Type  I n e u r o n s :  a n t i d r o m i c  t h r o u g h  r e t r o g r e s s i v e  
c o l l a t e r a l s ,  a n d  o r t h o d r o m i c  o n e s .  A n t i d r o m i c  r e s p o n s e s  i n  n e u r o n s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w e r e  b i l a t e r a l ,  w h e r e b y  c o n t r a l a t e r a l  
r e s p o n s e s  w e r e  more  p r o n o u n c e d  s i n c e  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  o f  t h e  
i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  were e x c l u s i v e l y  i p s i l a t e r a l .  T h i s  f a c t  d e -  
c r e a s e s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  a n t i d r o m i c  a n d  r e c u r r e n t  i n h i b i t i o n .  I t o  
a n d  c o l l .  ( 1 9 6 4 )  a l s o  d i d  n o t  d i s c o v e r  r e c u r r e n t  i n h i b i t i o n  i n  
D e i t e r ' s  n u c l e u s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s p i n a l  c o r d .  T h e r e f o r e  it 
m o s t  p r o b a b l y  f o l l o w s  t o  c o n s i d e r  t h e  o r t h o d r o m i c  p a t h  o f  c o n -  
d u c t i o n  o f  i m p u l s e s  t h r o u g h  t h e  d e s c e n d i n g  f i b e r s ,  d e s c r i b e d  b y  
P o m p e i a n o  a n d  W a l b e r g  ( 1 9 5 7 ) ,  t o  b e  a u n i l a t e r a l  i n t e r s t i t i a l  
v e s t i b u l a r  t r a c t .  

T r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  T y p e  I1 n e u r o n s  f r o m  
t h e  i p s i l a t e r a l  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  w i t h  l o w e r  t h r e s h o l d  
v a l u e s  t h a n  t h e  s u r r o u n d i n g  s t r u c t u r e s  a l s o  d i s a p p e a r e d  a f t e r  
s e c t i o n i n g  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e ,  w h e r e a s  s e c t i o n i n g  d i d  
n o t  i n f l u e n c e  t h e  e x c i t a t i o n  o f  t h e s e  same n e u r o n s  f r o m  s u r r o u n d i n g  
s t r u c t u r e s  of t h e  m i d - b r a i n .  T h e r e f o r e  e v i d e n t l y  a x o n s  o f  s e v e r a l  
n e u r o n s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m i d - b r a i n  g o i n g  i n t o  t h e  
m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  d i d  n o t  t e r m i n a t e  i n  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
( P o m p e i a n o ,  W a l b e r g ,  1 9 5 7 ) .  I t  i s  p r o b a b l e  t h a t  f i b e r s  w i t h  w h i c h  
t h e  t r a n s y n a p t i c  e x c i t a t i o n  o f  Type  I1 n e u r o n s  a r e  c c n n e c t e d  a l s o  
a r e  f i b e r s  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  v e s t i b u l a r  t r a c t .  

The e x p l a n a t i o n  o f  t h e  r e a s o n  Type I1 n e u r o n s  were  e x c i t e d  a n d  
Type  I i n h i b i t e d  b y  i m p u l s e s  c o n d u c t e d  a l o n g  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  
b u n d l e  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r s t i t i a l  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
e v i d e n t l y  m u s t  b e  s o u g h t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h e m s e l v e s .  
S h i m a z u  a n d  P r e c h t  ( 1 9 6 6 )  showed t h a t  s e v e r a l  Type I1 n e u r o n s  may 
b e  i n t e r c a l a r y  i n h i b i t o r y  n e r v e s  w h i c h  a r e  a c t i v a t e d  b y  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  c a n a l  a n d  e l i c i t  i n h i b i t o r y  i n f l u -  
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e n c e s  on t h e  h o m o l a t e r a l  T y p e  I n e u r o n s  ( c f .  C h a p t .  1 1 1 ) .  I t  i s  
p o s s i b l e  t h a t  d e s c e n d i n g  i m p u l s e s  f r o m  t h e  i p s i l a t e r a l  C a j a l ' s  
n u c l e u s  e x c i t e  s e v e r a l  Type I1 n e u r o n s  a n d  t h e  l a t t e r  h a v e  a n  
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  o n  Type  I n e u r o n s .  T h i s  a s s u m p t i o n  c o r r e s p o n d s  
t o  t h e  f a c t  t h a t  t h o u g h  t h e  p o i n t  o f  e x c i t a t i o n  o f  Type I1 n e u r o n s  
as  w e l l  as t h e  p o i n t  o f  i n h i b i t i o n  o f  T y p e  I n e u r o n s  a r e  f o u n d  i n  
o n e  t e r r i t o r y  i n  t h e  m i d - b r a i n  ( i . e . ,  i n  C a j a l ' s  n u c l e u s ) ,  t h e s e  
i n f l u e n c e s  a r e  i n t e r m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  same p a t h  ( i - e . ,  t h e  
m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e ) .  The  r o l e  o f  Type I11 n e u r o n s  as  
i n h i b i t o r y  n e u r o n s  w a s  c o n f i r m e d  a l s o  b y  t h e  f a c t  t h a t  i f  d i s c h a r g e s  
o f  Type  I1 n e u r o n s  a r e  u s u a l l y  h i g h  f r e q u e n c y ,  t h e n  d i ' s c h a r g e s  o f  
Type  I n e u r o n s  a r e  p o o r l y  d e v e l o p e d .  

What i s  t h e  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  i n h i b i t i o n  o f  
T y p e  I n e u r o n s ?  The e y e  movements  e l i c i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a n d  e l e c t r i c  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
a r e  i n h i b i t e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  ( S z e n t a g o t h a i ,  
S c h a b ,  1 9 5 6 ;  S c h e i b e l  e t  a l . ,  1 9 6 1 ) .  A t  r e s t  s t i m u l a t i o n  o f  
D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  e l i c i t s  a w e a k e n i n g  o f  a l m o s t  a l l  e y e  m u s c l e s .  
I f ,  h o w e v e r ,  C a j a l ' s  n u c l e u s  i s  s t i m u l a t e d ,  c o m b i n e d  v e r t i c a l  a n d  
r o t a t o r y  m o t i o n s  o f  t h e  e y e  a p p e a r  ( H a s s l e r ,  H e s s ,  1 9 6 4 ;  T o c z e k ,  
1 9 6 2 ) .  S z e n t a g o t h a i  a n d  S c h a b  ( 1 9 5 6 )  c o n s i d e r  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  
as a n  i n h i b i t o r y  c e n t e r  w h i c h  i n f l u e n c e s  t h e  m o t o r  n u c l e i  o f  t h e  
o c u l a r  m u s c l e s  a n d  C a j a l ' s  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s ,  t h e  n e u r o n s  of 
w h i c h  h a v e  numerous  s y n a p t i c  e n d i n g s  i n  a l l  m o t o r  n u c l e i  o f  t h e  e y e  
m u s c l e s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  n .  a b d u c e n s  i n  t h a t  
p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  n .  o c u l o m o t o r i e s  w h i c h  i n n e r v a t e s  t h e  m e d i a l  
r e c t u s  m u s c l e  ( c f .  C h a p t .  I V ) ,  as  a n  e x c i t i n g  c e n t e r  f o r  v e r t i c a l  
a n d  r o t a t o r y  e y e  m o t i o n s .  

Type I n e u r o n s  w h i c h  a r e  p r o b a b l y  i m p o r t a n t  f o r  h o r i z o n t a l  
e y e  movements  a n d  t h e  t o n e  o f  e y e  m u s c l e s ,  a r e  n e u r o n s  o f  t h e  
s e c o n d  o r d e r  i n  t h e  s u p p o s e d  two  n e u r o n  c h a i n s  b e t w e e n  r e c e p t o r s  of 
h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  n e u r o n s  o f  t h e  o c u l o m o t o r  
n u c l e i .  P r o b a b l y  i n h i b i t i o n  o f  h o r i z o n t a l  e y e  movements  by t h e  
i p s i l a t e r a l  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  f a c i l i t a t e s  v e r t i c a l  e y e  movements  

The  i n t e r s t i t i a l  n u c l e u s  a n d  D a r k s h e v i c h ' s  n u c l e u s  r e c e i v e  
p r o j e c t i o n s  f r o m  t h e  p a l l i d u m  ( J o h n s o n ,  C l e m e n t e ,  1 9 5 9 )  a n d  f r o m  
t h e  s t r i a t e  c o r t e x  (Woodburn e t  a l . ,  1 9 4 6 ) .  

A m p u l l o p e t a l  c u r r e n t  o f  t h e  endolymph i n  t h e  h o r i z o n t a l  c i r c u -  
l a r  c a n a l  e l i c i t s  e x c i t a t i o n  o f  Type  I n e u r o n s  a n d  d e f l e c t i o n  o f  
t h e  e y e s  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  ( e q u i v a l e n t  t o  t h e  s l o w  p h a s e  
o f  n y s t a g m u s )  a n d  a l s o  l e a d s  t o  r e c i p r o c a l  e x c i t a t i o n  or i n h i b i t i o n  
o f  m o n o s y n a p t i c  e x t e n s o r  a n d  r e f l e x o r  r e f l e x e s  ( c f .  C h a p t .  V). 
B u t  a c t i v a t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  i n t e r s t i t i a l  C a j a l ' s  n u c l e u s  h a s  
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  o n  Type I n e u r o n s ,  w h i c h  i n s u r e  m o d u l a t i o n  
o f  v e s t i b u l o - o c u l o m o t o r  a n d  v e s t i b u l o - s p i n a l  s y s t e m s  o f  l a t e r a l  
movement o f  t h e  e y e s  a n d  t r u n k  f r o m  t h e  s i d e  o f  t h e  h i g h e r  c e n t e r s .  

/ 2 5 3  

T h e s e  d a t a  a t t e s t  t o  t h e  f a c t  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  i n t e r -  
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s t i t i a l  n u c l e u s  i p s i l a t e r a l l y  i n h i b i t s  Type  I n e u r o n s  w h i c h  a r e  
l o c a t e d  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  
b u t  p o s s i b l y  e v e n  t h e  Type I n e u r o n s  w h i c h  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  o t h e r  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  i n h i b i t e d ,  as  w e l l  as  t h e  n e u r o n s  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  u t r i c u l u s .  If t h i s  i s  s o ,  f u r t h e r  i n v e s t i g a t i o n s  w i l l  
i n d i c a t e  i t .  
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CHAPTER 1.X 

CONNECTIONS O F  THE LABYRINTH WITH THE CEREBRAL CORTEX 

The C o r t i c a l  P r o j e c t i o n  o f  t h e  V e s t i - b u l a r  A n a l y z e r  

In studying the localization of specific structures of vari- /255 
o u s  analyzers, the method of elicited responses proved to be very 
fruitful. This method allowed the possibility of collecting large 
amount of factual material for establishing the cortical projection 
of the visual, auditory, sensomotor, olfactory, respiratory and 
visceral analyzers. 

The experimental possibility of applying the method of elic- 
ited responses in relation to the vestibular analyzer was first 
shown in the research of Walzl and Mauntcastle (1949). In cats 
under light barbiturate anaesthesia the vestibular nerve, up to 
the point of its union with the auditory nerve, was stimulated with 
short stimuli. Also short-term mechanical stimuli of a fenestrated 
labyrinth were applied. Elicited responses with a latent period 
of 6-8 msec arose in the region adjacent to the forward portion of 
the focus sulcus suprasyl.vius. This region was bounded in the 
rear by the auditory, in the front by the somatic zone I, and 
ventrally by the somatic zone 11. The projection is basically 
contralateral, but part of this region was activated even by stim- 
ulation of the ipsilateral nerve. Deepening anaesthesia strongly 
suppressed elicited responses to stimulation of the vestibular nerve 
while those to light sound and tactile stimulations were preserved. 

Kempinsky (1951) conducted experiments using rotation and 
electrical stimulation of the 8th nerve of cats anaesthetized with 
nembutal. The nerve was stimulated bipolarly with impulses last- 
ing 0.2 - 1 msec. Preliminarily (25 days earlier) the cochlea of 
the animals had been destroyed. After this time the cochlea nerve 
fibers had completely degenerated, insofar as even the cochlear 
ganglion, lying in the cochlea itself, was destroyed. The vestib- 
ular nerve fibers, in addition, remained more or less intact since 
scarpa's ganglion lying in the inner acoustic meatus was not injured 
Elicited responses to stimulation of the vestibular fibers arose 
with a short latent period of 10-12 msec in g.g. supraectosylvii 
ante3iorae bilaterally in both hemispheres. 

/25E 
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Mickle and Ades (1952, 1954) electrically stimulated the 
visceral skin of the vestibular nerve in cats (nembutal anaesthesia). 
Elicited responses arose with a latent period of 6-8 msec in g.g. 
supra-ectosylvii anteriorae only in the contralateral hemisphere. 
The authors were able to trace the specific path of the vestibular 
apparatus, according to a list of responses, right up to the cortex. 
Stimulation of the nerve elicited responses in the ipsilateral 
vestibular nuclei with a latent period of 1-1.5 msec; in the contra- 
lateral portion of the midbrain lying ventral and lateral of the 
lower bigeminum, between the lateral and lower lemnisci with a lat- 
ent period of 2.5-3 msec. In the diencephalon a small region ( 2  x 
2 x 3 mm) was activated with a latent period of 405 msec lying 
forward and medial from the internal geniculate body and the border 
with nuc. ventralis posterolateralis thalamus. 

Thus the vestibular path runs parallel to and directly adjacent 
to the auditory path. 

Anderson and Gernandt (1964) in experiments on cats (dial 
anaesthetization, preparations of encdphale is016 or with decere- 
bration at the precollicular level) stimulated in particular the 
ramuli of the vestibular nerve proceeding from the ampullas of the 
horizontal and vertical semicircular canals and also from the 
utriculus. Elicited responses arose in the forward portions of g.g. 
supra-ectosylvii of both hemispheres but stronger in the contra- 
lateral one. For the utriculus and each of the canals regions of 
maximum responses were found; these portions partially intersected 
(Fig. 76). Stimulation of a nerve of the ampulla of the horiz- 
ontal semicircular canal elicited responses in portions of g.g. 
supra-ectosylvii anteriorae directly adjacent to the most rostral 
portion of s. suprasylvius anterior. 

a 

@ 
Fig. 76. Distribution of 
Cortical Potentials in the 
Right Hemisphere of the Cat 
in Response to Stimulation of 
the Ramuli of the Left Vestib- 
ular Nerve of the Utriculus (b), 
the Ampulla of the Forward Semi- 
circular Canal (c) and the 
Ampulla of the Horizontal Semi- 
circular Canal (a). Deflection 
of the Ray Upwards Corresponds 
to Electropositivity. 
(Andersson, Gernandt, 1954). 
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The f o c u s  o f  maximum r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  / 2 5 7  
n e r v e  w a s  d i s t r i b u t e d  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  m i d p o r t i o n  of  s .  s u p r a -  
s y l v i u s  a n t e r i o r .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  a m p u l l a r  n e r v e  o f  t h e  f o r -  
w a r d  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  e l i c i t e d  a more d o r s a l  r e s p o n s e  a t  t h e  
l e v e l  o f  t h e  r e a r  p o r t i o n  o f  s .  s u p r a s y l v i u s  a n t e r i o r .  

M a s s o p u s t  a n d  D a i g l e  ( 1 9 6 0 )  s t i m u l a t e d  t h e  m e d i a l  a n d  d e s c e n d -  
i n g  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n  c a t s  a n d  k i t t e n s  u n d e r  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a  
w i t h  e l e c t r i c a l  i m p u l s e s .  E l i c i t e d  r e s p o n s e s  a r o s e  w i t h  l a t e n t  
p e r i o d  o f  8 -10  msec  i n  g . g .  s u p r a - e c t o s y l v i i  a n t e r i o r a e  b i l a t e r a l -  
l y ,  w i t h  t h e  d i f f e r e n c e  t h a t  t h e  c o n t r a l a t e r a l  r e s p o n s e s  w e r e  o f  
g r e a t e r  a m p l i t u d e ,  a n d  o c c u p i e d  a b r o a d e r  p r o j e c t i n g  r e g i o n  t h a n  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  h e m i s p h e r e s .  

I n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  G r u s s e r  a n d  c o l l .  ( 1 9 5 9 )  on n o n a n a e s t h e -  
t i z e d  p r e p a r a t i o n s  o f  e n c e ' p h a l e  i s o l e '  o f  a c a t  w i t h  t h e  a p p l i c a t i o n  
o f  m i c r o e l e c t r o d e  t e c h n i q u e ,  p o l a r i z a t i o n  o f  o n e  l a b y r i n t h  w i t h  a 
c o n s t a n t  c u r r e n t  a c t i v a t e d  n e u r o n s  w i t h  a l a t e n t  p e r i o d  o f  8-20 
msec e x c l u s i v e l y  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l l y  g .  g .  s u p r a - e c t o s y l v i i  
a n t e r i o r a e .  

I t  i s  r e m a r k a b l e  t h a t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o m p l e x  
( f l o c c u l o - n o d u l a r  p o r t i o n )  a b o v e  t h e  c e r e b e l l u m  e l i c i t s  p r i m a r y  
r e s p o n s e s  w i t h  a l a t e n t  p e r i o d  o f  4-8 m s e c  b i l a t e r a l l y  i n  g .  g .  
e c t o s y l v i i  m e d i a l i s  ( p r i m a r y  a u d i t o r y  z o n e )  a n d  g .  g .  s u p r a -  
a c t o s y l v i i  a n t e r i o r a e  ( R u w a l d t ,  S n i d e r ,  1 9 5 6 ) .  However t h i s  c o m p l e x  
p r o b a b l y  d o e s  n o t  p a r t i c i p a t e  i n  t h e  a p p e a r a n c e  o f  e l i c i t e d  r e s p o n s e s  
i n  t h e s e  same r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
n e r v e  i n s o f a r  a s  t h e y  a r e  o b s e r v e d  e v e n  a f t e r  e x t i r p a t i o n  o f  t h e  
c e r e b e l l u m  ( M i c k l e  , Ades , 1 9 5 4 ;  M a s s o p u s t  , D a i g l e  , 1 9 6 0 ) .  

K o r n h u b e r  a n d  Da F o n s e c a  ( 1 9 6 4 ) ,  i n  a n a l o g o u s  e x p e r i m e n t s ,  
l o c a l i z e d  t h e  v e s t i b u l a r  p r o j e c t i o n  i n  t h e  r e g i o n s  o f  g .  g .  e c t o -  

s u p r a s y l v i u s  a n t e r i o r a e  b i l a t e r a l l y .  

S p i e g l e  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 5 ) ,  s t i m u l a t i n g  t h e  m e d i a l  and l a t e r a l  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  w i t h  r e c t a n g u l a r  i m p u l s e s  o f  e l e c t r i c a l  c u r r e n t ,  
r e g i s t e r e d  r e s p o n s e s  n o t  o n l y  i n  g .  g .  e c t o - s u p r a s y l v i i  a n t e r i o r a e ,  
b u t  a l s o  f r o m  v a r i o u s  r e g i o n s  o f  t h e  t h a l a m u s  a n d  m i d - b r a i n  ( n .  
c a u d a t u s  , p u t a m e n  , g l o b u s  p a l l i d u s ,  c e n t r u m  medianum , t h e  r e d  
n u c l e u s ,  a m a c r o c e l l u l a r  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  g e n i c u l a t e  b o d y ) .  
Wi th  e l e c t r o l y t i c  damage t o  t h e  r e a r  g r o u p  o f  n u c l e i  o f  t h e  m a c r o -  
c e l l u l a r  s e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  g e n i c u l a t e  b o d y ,  i n c l u d i n g  e v e n  t h e  
s u b g e n i c u l a t e  n u c l e u s ,  r e s p o n s e s  i n  t h e  i n v e s t i g a t e d  c o r t i c a l  r e g i o n s  
a n d  t h e  c a u d a l  n u c l e u s  a l m o s t  c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r e d .  I n j u r y  t o  t h e  
c e n t r u m  medianum e s s e n t i a l l y  d e c r e a s e d  or e l i m i n a t e d  r e s p o n s e  i n  t h e  
c a u d a l  n u c l e u s  ( 2 / 3  o f  c a s e s ) ,  n o t  c h a n g i n g  r e s p o n s e s  i n  t h e  a n t e -  
r i o r  e c t o s y l v i a n  g y r u s .  I n j u r y  t o  t h e  r e d  n u c l e u s  i n  o n l y  o n e  case  
weakened  t h e  r e s p o n s e  i n  t h e  c a u d a l  n u c l e u s  a n d  t h e  s t r i a  p a l l i d u s  / 2 5 8  
s y s t e m .  S e c t i o n  o f  t h e  m e d i a l  l o n g i t u d i n a l  b u n d l e  a n d  F o r e l l ' s  
b u n d l e  a n d  a l s o  s e c t i o n  o f  t h e  s u p e r i o r  c e r e b e l l a r  p e d u n c l e  a l o n g  
t h e  c h i a s m s  d i d  n o t  n o t i c e a b l y  i n f l u e n c e  t h e  c o r t i c a l  r e s p o n s e s  o f  
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t h e  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s .  W i t h  s e v e r a l  i n j u r i e s  i n  t h e  m i d b r a i n ,  
e l e v a t i o n  o f  t h e  a m p l i t u d e  of  r e s p o n s e s  i n  t h e  c a u d a l  n u c l e u s  w e r e  
o b s e r v e d ,  o n  t h e  b a s i s  o f  w h i c h  t h e  a u t h o r s  came t o  t h e  c o n c l u s i o n  
o f  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  e x i s t e n c e ,  i n  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a n t l e  
o f  t h e  m i d - b r a i n ,  o f  a s y s t e m  i n h i b i t i n g  r e s p o n s e s  o f  t h e  f o r e - b r a i n  
t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n .  

M i l o j e v i c  a n d  L a u r e n t  ( 1 9 6 6 )  s t i m u l a t i n g  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  
o f  c a t s  u n d e r  c h l o r a l o s e  a n e s t h e s i a  w i t h  e l e c t r i c a l  i m p u l s e s  
( c o c h l e a r  a n d  f a c i a l  n e r v e s  w e r e  s e v e r e d )  r e v e a l e d  two v e s t i b u l a r  
r e g i o n s  i n  t h e  c o r t e x :  (I) t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n  i n  g . g .  e c t o -  

w a r d  p o r t i o n  o f  g .  e c t o s y l v i u s  p o s t e r i o r  a n d  t h e  r e a r  p o r t i o n  o f  
t h e  c e n t e r  e c t o s y l v i a n  g y r u s .  R e s p o n s e s  i n  t h e  r e a r  e c t o s y l v i a n  
g y r u s  h a d  s i m p l e  w a v e f o r m s  w i t h  s m a l l  a m p l i t u d e  ( 0 . 2  - 0 . 5  mV) a n d  
a l a t e n t  p e r i o d  of  1 2 - 1 6  msec ,  w h i l e  r e s p o n s e s  i n  t h e  f o r w a r d  a n d  
m i d d l e  p o r t i o n s  o f  t h e  e c t o s y l v i a n  g y r i  h a d  a n  a m p l i t u d e  o f  0 . 8  - 1 
m V  a n d  a l a t e n t  p e r i o d  o f  3 -5  msec.  E l i c i t e d  r e s p o n s e s  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  s i d e  d i f f e r e d  b y  t h e  l a r g e  a m p l i t u d e  a n d  t h e  number  
b u t  n o t  t h e  l a t e n t  p e r i o d .  Wi th  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  
s t i m u l a t i o n ,  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  d e c r e a s e d  i n  a m p l i t u d e  a n d  d i s a p -  
p e a r e d ;  t h e  same was o b s e r v e d  u n d e r  d e e p  a n e s t h e s i a  w i t h  a s p h y x i a  
a n d  h y p o t h e r m i a  o f  t h e  a n i m a l .  

s u p r a s y l v i i  a n t e r i o r a e ;  a n d  (11) t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n  i n  t h e  f o r -  

F r e d r i c k s o n  a n d  c o l l .  ( 1 9 6 6 ) ,  i n  e x p e r i m e n t s  on monkeys u n d e r  
n e m b u t a l  a n e s t h e s i a ,  r e g i s t e r e d  c o r t i c a l  p o t e n t i a l s  e l i c i t e d  b y  
e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  o f  t h e  p o s t e r i o r  
p o r t i o n  o f  t h e  p o s t - c e n t r a l  g y r u s  a t  t h e  b a s e s  o f  t h e  i n t r a p a r i e t a l  
s u l c u s  b e t w e e n  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  s o m a t o - s e n s o r y  r e g i o n s  ( F i g .  7 7 ) .  
C o n t r a l a t e r a l  e l i c i t e d  r e s p o n s e s  h a d  a n  a m p l i t u d e  o f  f r o m  600  t o  
8 0 0  p V ;  i p s i l a t e r a l  r e s p o n s e s  w e r e  a r o u n d  50 pV a n d  e x t r e m e l y  
s e n s i t i v e  t o  a n e s t h e s i a .  The l a t e n t  p e r i o d s  o f  i p s i -  a n d  c o n t r a -  
l a t e r a l  r e s p o n s e s  were t h e  s a m e  a n d  e q u a l l e d  5-6 m s e c .  The a u t h o r s  
a l s o  r e g i s t e r e d  b i l a t e r a l  r e s p o n s e s  w i t h  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same 
l a t e n c y  b u t  of l o w e r  a m p l i t u d e  i n  t h e  m o t o r  c o r t e x  i n  t h e  a n t e r i o r  
i n f e r i o r  p o r t i o n  of t h e  c e n t r a l l i s  s u l c u s .  R e s p o n s e s  i n  t h i s  r e -  
g i o n  were more s e n s i t i v e  t o  t h e  d e p t h  o f  n e m b u t a l  a n a e s t h e s i a .  

The p o s i t i o n  o f  t h e  c o r t i c a l  v e s t i b u l a r  p r o j e c t i o n  i n  monkeys 
b e t w e e n  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  s o m a t i c  r e g i o n s  i s  t h e  same a s  i n  c a t s .  
However t h e  o v e r l a p  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  a u d i t o r y  c o r t e x  w h i c h  
e x i s t s  i n  t h e  c a t  i s  a b s e n t  i n  t h e  monkey d u e  t o  t h e  b r o a d e n i n g  o f  
t h e  t e m p o r a l  a n d  p a r i e t a l  r e g i o n s  a n d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a d e e p  f i s -  
s u r e  o f  S i l v i n s .  

Thus  w i t h  t h e  a i d  cf t h e  method o f  t h e  e l i c i t e d  p o t e n t i a l s  / 2 5 9  
t h e  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  w a s  l o c a l i z e d  
b i l a t e r a l l y  i n  t h e  c a t  i n  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  s u p r a -  a n d  
e c t o s y l v i a n  g y r i  a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  i n v e s t i -  
g a t o r s .  T h i s  r e g i o n  b o r d e r s  i n  t h e  r e a r  o f  t h e  a u d i t o r y ,  i n  t h e  
f r o n t  o f  t h e  s o m a t i c  z o n e  I a n d  v e n t r a l  o f  s o m a t i c  z o n e  11. 
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F i g .  7 7 .  T h e  V e s t i b u l a r  C o r t i c a l  
P r o j e c t i o n  i n  t h e  Monkey. H o r i z o n -  
t a l  S h a d e d  Area: t h e  I n v e s t i g a t e d  
R e g i o n s  o f  t h e  C o r t e x  w i t h  S t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  C o n t r a l a t e r a l  V e s t i b u -  
l a r  Nerve; B l a c k  S p o t :  t h e  Number 
o f  R e s p o n s e s  600  - 9 0 0  p V ;  Gray 
S p o t :  300  - 600 p V ;  W h i t e  S p o t :  
0 - 300  p V .  T h e  Numbers a r e  B r o a d -  
m a n ' s  R e g i o n s  ( F r e d r i c k s o n ,  e t  a l . ,  
1 9 6 6 ) .  

I n  p r i m a t e s  ( m o n k e y s )  t h e  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a n a l y z e r  i s  a l s o  l o c a t e d  b e t w e e n  s o m a t i c  z o n e s  I a n d  11, b u t  d u e  
t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  s p e c i f i c  r e g i o n s  o f  
t h e  c o r t e x  p r o b a b l y  i n  B r o a d m a n ' s  s e c o n d  r e g i o n .  

The q u e s t i o n  o f  t h e  e x i s t e n c e  o f  t h e  s e c o n d a r y  v e s t i b u l a r  p r o -  
j e c t i o n ,  t h e  p r e s e n c e  o f  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  v i s u a l  
a n d  a u d i t o r y  a n a l y z e r s ,  r e m a i n s  u n c l e a r .  

A s  b e f o r e  v e r y  l i t t l e  i s  known a b o u t  t h e  p r o j e c t i o n s  o f  t h e  
n o n a u d i t o r y  l a b y r i n t h  t o  t h e  s u b c o r t i c a l  r e g i o n s  o f  t h e  more c r a n i a l  
o c u l o m o t o r  n u c l e i .  

R e a c t i o n s  o f  V a r i o u s  R e g i o n s  o f  t h e  C o r t e x  i n  t h e  
S u b c o r t i c a l  F o r m a t i o n  t o  A d e q u a t e  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  

V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  

C h a n g e s  i n  Summary B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  
C e r e b r a l  Hemispheres a n d  S e v e r a l  S u b c o r t i c a l  F o r m a t i o n s  

w i t h  t h e  A c t i o n  o f  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  

I n  t h i s  and  s u b s e q u e n t  s e c t i o n s  w e  w i l l  i n t r o d u c e  t h e  r e s u l t s  
o f  o u r  own i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  c h a n g e s  i n  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  
o f  t h e  c o r t e x  o f  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s  a n d  t h e  s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s  
w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a n g u l a r  a n d  a l t e r n a t i n g  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  i n  
e x p e r i m e n t s  on c a t s  ( w e  t r i e d  t o  show t h e  p e c u l i a r i t i e s  o f  r e a c t i o n s  
of v a r i o u s  z o n e s  o f  t h e  c o r t e x  o f  a n i m a l s  w i t h  a m o r e  d i f f e r e n t i a t e d  
c o r t e x ) .  

E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  on 1 4  c a t s  a n d  1 0  r a b b i t s  w e i g h i n g  / 2 6 0  
2 - 3 . 5  k g .  

The b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  i n  c a t s  ( a n t e r i o r  e c t o s y l v i i  a n d  
s u p r a s y l v i a n  g y r i  o f  t h e  v i s u a l  a n d  m o t o r  z o n e s ,  a n d  o f  t h e  f r o n t a l  
l o b e s )  and  a l s o  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  s e n s o m o t o r  z o n e s  of t h e  c o r t e x  
of  r a b b i t s  w e r e  i n v e s t i g a t e d  w i t h  t h e  a i d  o f  n e e d l e  e l e c t r o d e s  i n t r o -  
d u c e d  i n t o  t h e  v a u l t  o f  t h e  s k u l l  d i r e c t l y  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  
t h e  e x p e r i m e n t .  
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The s t u d y  o f  c h a n g e s  i n  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  s u b c o r t i c a l  
s t r u c t u r e s  ( t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m i d - b r a i n  a t  t h e  l e v e l  
o f  t h e  t u b e r  o f  t h e  f o r w a r d  l a m i n a  b i g e m i n u m ,  o f  t h e  p o s t e r i o r  
h y p o t h a l a m u s  a n d  t h e  h i p p o c a m p u s )  w a s  c a r r i e d  o u t  w i t h  t h e  a i d  o f  
nychrome e l e c t r o d e s  w i t h  a d i a m e t e r  o f  3 0  - 5 0  1-1, c o v e r e d  w i t h  a 
v i t r e o u s  s o l u t i o n  u p  t o  t h e  t i p s .  E l e c t r o d e s  w e r e  f o r c e d  i n t o  t h e  
r a b b i t s  a f t e r  7 - 1 0  d a y s  a n d  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  c a t s  u n d e r  l i g h t  
e t h e r  a n e s t h e s i a  3 - 6 h o u r s  b e f o r e  t h e  e x p e r i m e n t .  

E l e c t r o d e s  w e r e  i n t r o d u c e d  i n t o  o p e n i n g s  i n  t h e  s k u l l  b o r e d  
w i t h  a n  e l e c t r i c  d r i l l :  f o r  t h e  c a t s ,  a c c o r d i n g  t o  S z e n t a g o t h a i ' s  
c o o r d i n a t e s  ( 1 9 5 7 )  a n d  f o r  t h e  r a b b i t s ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  c o o r d i n a t e s  
o f  S a w y e r  e t  a l ,  ( 1 9 5 4 ) .  

A f t e r  t h e  e x p e r i m e n t  t h e  a n i m a l s  w e r e  k i l l e d  a n d  t h e  l o c a t i o n  
of t h e  t i p  o f  t h e  e l e c t r o d e  was c o n t r o l l e d  h i s t o l o g i c a l l y .  P r e p a r a -  
t i o n s  were  t i n t e d  w i t h  h e m a t o x i l i n  e o z i n e .  The p o i n t  o f  r e g i s t r a t i o n  
of t h e  c o r t i c a l  z o n e  i n  t h e  c a t s  w a s  d e t e r m i n e d  v i s u a l l y  a c c o r d i n g  
t o  t h e  a t l a s  o f  J a s p e r  a n d  Aimone-Marsan ( 1 9 5 4 ) .  

R e c o r d i n g  t h e  b i o p o t e n t i a l s  w a s  d o n e  b i p o l a r l y  a n d  m o n o p o l a r l y  
o n  a r e c o r d i n g  e l e c t r o e n c e p h o l o g r a m  made by t h e  K a i s e r  L a b o r a t o r i u m .  

I n  p a r t  o f  t h e  e x p e r i m e n t  ( 5  c a t s ,  1 0  r a b b i t s )  f o r  e v a l u a t i o n  
o f  t h e  g e n e r a l  c o n d i t i o n  o f  t h e  a n i m a l  a n  E K G  a n d  r e s p i r a t i o n  r a t e  
w e r e  o b s e r v e d .  

T r a n s m i s s i o n  o f  b i o p o t e n t i a l s  t o  t h e  e l e c t r o e n c e p h o l o g r a p h  
was made t h r o u g h  s i l v e r  c o l l e c t o r  r i n g s .  

B e f o r e  t h e  e x p e r i m e n t  t h e  a n i m a l  w a s  f i x e d  i n  a n  i m m o b i l e  
p o s i t i o n  i n  t h e  f r a m e  o f  a s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t  s e t  on a p l a t f o r m  
o f  a r o t a t i n g  a p p a r a t u s  w i t h  two  d e g r e e s  o f  f r e e d o m  ( F i g .  7 8 ) .  The 
c o n t r o l  p a n a l  a l l o w e d  u s  t o  c h a n g e  t h e  d i r e c t i o n  o f  r o t a t i o n  a n d  
s p e e d  o f  r o t a t i o n  o f  t h e  p l a t f o r m  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  f r o m  
3 0  - 1 5 0  O / s e c ,  a n d  i n  t h e  s a g i t t a l  f r o m  1 - 5 O / s e c .  

D u r i n g  t h e  e x p e r i m e n t s  t h e  a n i m a l  was c o v e r e d  w i t h  a s c r e e n i n g  
n e t .  E x p e r i m e n t s  were  c o n d u c t e d  i n  l i g h t .  The b i o e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  o f  t h e  i n v e s t i g a t e d  f o r m a t i o n s  w a s  r e g i s t e r e d  d u r i n g  a c c e l -  
e r a t i o n  w h i c h  a l w a y s  l a s t e d  f o r  6 s e c o n d s  b e f o r e  t h e  g i v e n  a n g u l a r  
v e l o c i t y  ( 3 0 ,  48  a n d  6 0  O / s e c )  d u r i n g  r o t a t i o n  a t  a c o n s t a n t  s p e e d  
i n  a h o r i z o n t a l  p l a n e ,  w i t h  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  p l a t f o r m  i n  t h e  
s a g i t t a l  p l a n e ,  w i t h  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  w i t h  a n d  
w i t h o u t  a r e v e r s e ,  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  w i t h  s i m u l t a n e o u s  i n c l i n a -  
t i o n s  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e .  

I m m e d i a t e l y  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o t a t i o n  ( s t o p  s t i m u l u s )  b i o -  /261 
p o t e n t i a l s  o f  t h e  r e s i d u a l  e f f e c t  were r e g i s t e r e d  f o r  1 - 1 / 2  m i n u t e s ,  
f u r t h e r  a f t e r  5 ,  1 0 ,  1 5 ,  2 0 ,  4 0 ,  6 0  a n d  9 0  m i n .  The d u r a t i o n  o f  
e a c h  r e c o r d i n g  w a s  2 0  - 3 0  s e c .  
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F i g .  7 8 .  C a t  o n  R o t a t i o n  S t a n d  

A m p l i t u d e s  o f  b i o p o t e n t i a l s  o f  d i f f e r e n t  z o n e s  o f  t h e  c o r t e x  
o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s  i n  t h e  c a t s  e q u a l l e d  1 2 0  - 2 0 0  p V  a t  
r e s t ;  t h e  f r e q u e n c y  o f  r h y t h m s  were  f r o m  1 - 3 t o  2 0  Hz a n d  h i g h e r .  
S low r h y t h m s  o f  1 - 2  Hz i n  a m p l i t u d e  t o  2 0 0  p V  w e r e  p r o n o u n c e d  o n  
r e c o r d i n g s  o f  t h e  f r o n t a l  a n d  p a r i e t a l  l o b e s ,  t h e  e c t o -  a n d  s u p r a -  
s y l v i a n  g y r i .  They m i g h t  b e  a c o n s e q u e n c e  o f  t h e  a n e s t h e s i a ,  a l -  
t h o u g h  t h e  l a t t e r  w a s  n o t  d e e p  ( a l l  r e f l e x e s  were  p r e s e r v e d ) .  
C h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  r e c o r d i n g s  o f  v a r i o u s  z o n e s  o f  t h e  c o r t e x  
i n  t h e  c a t  ( e x c e p t  f o r  t h e  f r o n t a l  r e m o v a l s  o f  c h a r g e )  w e r e  b u r s t s  
o f  r h y t h m  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  1 0  - 11 H z ,  s i m i l a r  i n  c h a r a c t e r  t o  
a l p h a - r h y t h m  d i s c h a r g e s  i n  man w h i c h  w e r e  n o t  o b s e r v e d  i n  t h e  r a b b i t s .  

I n i t i a l l y ,  i n  r a b b i t s  a n d  c a t s ,  on t h e  r e c o r d i n g  o f  t h e  hypo-  
t h a l a m u s  r h y t h m s  o f  6 - 8  Hz a n d  50-70  pV p r e d o m i n a t e d .  A l s o  e v e n  
s l o w e r  r h y t h m s  o f  1 - 2  Hz w i t h  a n  a m p l i t u d e  o f  1 0 0  p V  and  h i g h e r  
were n o t e d .  On r e c o r d i n g s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  r h y t h m s  o f  
1 - 2  Hz p r e d o m i n a t e d ,  a n d  i n  t h o s e  o f  t h e  h i p p o c a m p u s ,  s l o w  o s c i l l a -  
t i o n s .  

D u r i n g  a c c e l e r a t i o n  a n d  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i -  
z o n t a l  p l a n e  w i t h  a v e l o c i t y  o f  30 O / s e c  t h e  f r e q u e n c y  o f  h e a r t b e a t  
a n d  r e s p i r a t i o n  i n c r e a s e d ,  a n d  on e l e c t r o c o r t i c o g r a m s  ( E K O G )  a 
d e s y n c h r o n i z a t i o n  r e a c t i o n  w a s  o b s e r v e d ,  e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  d u r i n g  
t h e  f i r s t  1 0  - 1 5  s e c  o f  r o t a t i o n .  The  l e v e l  o f  b i o p o t e n t i a l s  w a s  / 2 6 2  
l o w e r e d  t o  2 0  - 80 p V .  On r e c o r d i n g s  o f  t h e  f r o n t a l  r e m o v a l s  o f  
5 - 1 0  s e c  o f  r o t a t i o n  t h e  o r i g i n a l  p a t t e r n  ( p r e d o m i n a n c e  o f  slow 
w a v e s )  w a s  r e s t o r e d .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d u r a t i o n  o f  r o t a t i o n ,  t h e  
l e v e l  o f  b i o p o t e n t i a l s  w a s  e l e v a t e d  t o  6 0  - 1 2 0  p V ,  o n  t h e  a v e r a g e ,  
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b u t  n e v e r  r e a c h e d  t h e  o r i g i n a l  v a l u e .  The number  o f  r h y t h m s  o f  
1 - 3  Hz d e c r e a s e d  a n d  t h o s e  o f  more t h a n  1 5  Hz i n c r e a s e d .  B u r s t s  o f  
r h y t h m  o f  1 0  - 11 Hz s i g n i f i c a n t l y  d e c r e a s e d  i n  d u r a t i o n  ( t o  1 s e c )  
a n d  a m p l i t u d e  ( 5 0  - 6 0  p V  i n s t e a d  o f  1 0 0  pV b e f o r e  t h e  a c t i v i t y ) .  
A f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d  t h e  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  was q u i c k l y  
r e s t o r e d  t o  t h e  o r i g i n a l  l e v e l  w i t h  a d u r a t i o n  o f  r o t a t i o n  o f  5 min 
( F i g .  7 9 1 ,  a n d  o n l y  a f t e r  1 5  m i n  w i t h  a d u r a t i o n  o f  r o t a t i o n  o f  
1 h o u r .  

C h a n g e s  i n  r h y t h m s  i n  r a b b i t s  h a d  a s y n c h r o n i z e d  n a t u r e .  The 
l a t t e r  was a p p a r e n t  on r e c o r d i n g s  o f  a l l  r e m o v a l s  o f  c h a r g e .  On 
r e c o r d i n g s  o f  r e m o v a l s  o f  c h a r g e  f r o m  t h e  c o r t e x  i t  w a s  a l s o  p o s s i b l e  
t o  n o t e  a n  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n t  r h y t h m s .  I n  t h e  c o r t i c a l  f o r m a t k n s  
t h e  s y n c h r o n i z a t i o n  phenomena  were p r o n o u n c e d  d u e  t o  t h e  i n c r e a s e  i n  
r h y t h m s  a t  a f r e q u e n c y  o f  6 -8  Hz. The number  o f  r h y t h m s  o f  1 - 2  Hz 
d e c r e a s e d .  A s  a c o n s e q u e n c e ,  i n  6 r a b b i t s  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  n o t e  
a n  e l e v a t i o n  i n  v o l t a g e  o f  t h e s e  r h y t h m s  ( t o  1 0 0  - 1 2 0  1.1v i n  s e v e r a l  
a n i m a l s ) ,  w h i l e  d u r i n g  r o t a t i o n  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e s e  r h y t h m s  w a s  
50 - 8 0  uV. 

I n  t h e  f i r s t  6 - 1 0  s e c o n d s  f r o m  t h e  moment o f  r o t a t i o n  a t  a 
s p e e d  o f  48 O / s e c ,  r h y t h m s  o f  3 - 3 . 5  Hz a n d  o f  h i g h  a m p l i t u d e  
( 1 0 0  - 1 5 0  p V )  a p p e a r e d  o n  t h e  E K O G .  G r a d u a l l y  t h e  a m p l i t u d e  o f  
t h e s e  r h y t h m s  d u r i r i g  r o t a t i o n  l o w e r e d  t o  80 - 1 0 0  pV a n d  a f t e r  2 - 3 
m i n u t e s  o f  r o t a t i o n  s l o w  a n d  s u p e r s l o w  r h y t h m s  (1 a n d  0 . 5  H z )  
a p p e a r e d .  T h e s e  r h y t h m s  w e r e  e q u a l l y  p r o n o u n c e d  o n  r e c o r d i n g s  o f  
a l l  r e m o v a l s  o f  c h a r g e  f r o m  t h e  c o r t e x ,  a n d  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  d e -  
t e r m i n e  w h e r e  t h e y  f i r s t  a p p e a r e d .  D u r i n g  t h e  f i r s t  6 - 1 0  s e c  
a f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d s ,  h i g h  v o l t a g e  r h y t h m s  a t  a f r e q u e n c y  o f  
3 - 5 Hz a l s o  were  n o t i c e d ,  w h i c h  g r a d u a l l y  d i s a p p e a r e d  a n d  were 
r e p l a c e d  b y  more f r e q u e n t  r h y t h m s  ( u p  t o  8 - 1 0  Hz)  o f  l o w e r  v o l t a g e ,  
s o  t h a t  t h e  c h a r a c t e r  o f  a c t i v i t y  i s  s i m i l a r  t o  t h e  p a t t e r n  d u r i n g  
r o t a t i o n .  However  i t  was i m p o s s i b l e  t o  n o t e  a p r o n o u n c e d  d e s y n -  
c h r o n i z a t i o n  r e a c t i o n  ( F i g .  8 0 c ,  5 - 6 t h  c h a n n e l s ) .  A f t e r  r o t a t i o n  
f o r  5 m i n u t e s ,  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  was r e s t o r e d  i n  3 - 5 m i n u t e s ;  
a f t e r  r o t a t i o n  for a n  h o u r ,  i n  1 5  - 2 0  m i n u t e s .  

D u r i n g  a c c e l e r a t i o n  up t o  a s p e e d  o f  6 0  O / s e c ,  s l o w  r h y t h m s  
o f  1 - 2 Hz ( m o r e  p r o n o u n c e d  i n  c a t s )  w i t h  a n  a m p l i t u d e  o f  200 pV 
i m m e d i a t e l y  a p p e a r e d  o n  r e c o r d i n g s  o f  a l l  r e m o v a l s .  A 3 - 3 . 5  Hz 
v o l t a g e  o f  r h y t h m s  i n c r e a s e d  t o  2 0 0  u V ,  w h e r e  u p o n  a c e r t a i n  s h i f t  
i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  r h y t h m  t o  4 - 4.5 Hz,  t h e  a m p l i t u d e  o f  w h i c h  
g r a d u a l l y  i o w e r e d  t o  6 0  - 8 0  ) I V ,  w a s  n o t e d .  Then  t h e  s y n c h r o n i z e d  
r h y t h m s  o f  6 - 8 Hz ( m o r e  p r o n o u n c e d  i n  r a b b i t s ;  F i g .  8 1 )  became 
p r e d o m i n a t i n g .  

The p r e s e n c e  o f  4 - 4 . 5  Hz r h y t h m s  i n  t h e  f i r s t  s e c o n d s  o f  ro- 
t a t i o n  a n d  t h e i r  r e p l a c e m e n t  b y  6 - 8 Hz r h y t h m s  w a s  c h a r a c t e r i s t i c  
o f  r e c o r d i n g s  i n  t h e  s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s  ( F i g .  8 1 ) .  I n  c a t s ,  as 
o p p o s e d  t o  r a b b i t s ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  a b o v e - d e s c r i b e d  c h a n g e s  i n  
t h e  f o r m  o f  s y n c h r o n i z a t i o n  o f  r h y t h m s  i n  t h e  p o s t e r i o r  h y p o t h a l a m u s ,  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a l p h a - t y p e  r h y t h m s  ( 8 - 1 0  Hz)  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  
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F i g .  7 9 .  C h a n g e s  i n  / 2  6 3  
B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  - 
o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  
C e r e b r a l  H e m i s p h e r e s  
Under  t h e  A c t i o n  o f  
A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  i n  
t h e  H o r i z o n t a l  P l a n e  
( S p e e d  o f  R o t a t i o n :  
3 0  O / s e c ;  D u r a t i o n  o f  
A c c e l e r a t i o n :  6 s e c ) .  
( a )  O r i g i n a l  P a t t e r n ;  
(b) D u r i n g  A c t i v i t y  ; 
( c )  P e r i o d  o f  R e s i d u a l  
E f f e c t .  (1) E c t o s y l v i i  
s u l c u s ;  ( 2 )  L e f t  S y l v i i  
G y r u s ;  ( 3 )  L e f t  O c c i p i -  
t a l  R e g i o n ;  ( 4 )  R i g h t  
P a r i e t a l  R e g i o n ;  (5) 
L e f t  F r o n t a l  R e g i o n ;  
( 6 )  R i g h t  E c t o s y l v i i  
G y r u s ;  ( 7 )  R i g h t  O c -  
c i p i t a l  R e g i o n .  

t h e  c o r t e x .  Wi th  r o t a t i o n  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e i r  d i s c h a r g e s  i n -  
c r e a s e d  t o  250 p V  a n d  t h e  number  o f  s u c h  p u l s e s  o f  a l p h a - t y p e  
r h y t h m s  i n c r e a s e d .  The a m p l i t u d e  o f  t h e s e  r h y t h m s  r o s e  e s p e c i a l l y  
d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  t h e  r e s i d u a l  e f f e c t .  I n  o n e  c a t  i t  r e a c h e d  
3 0 0  p V .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d e g r e e  o f  r e s t o r a t i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  
v a l u e  t h e  a l p h a - r h y t h m  d i s a p p e a r e d .  A f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d ,  
a s i d e  f r o m  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  r a t e  o f  r e s p i r a t i o n  a n d  h e a r t b e a t  i t  
was p o s s i b l e  t o  v i s u a l l y  o b s e r v e  a v e r y  c l e a r  n y s t a g m u s  i n  t h e  
a n i m a l s .  

Wi th  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  a t  a s p e e d  o f  8 0 ° / s e c  
w i t h  r e v e r s e  ( F i g .  8 2 ) ,  d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  t u r n i n g ,  a s i g n i f i c a n t  
l o w e r i n g  o f  a m p l i t u d e  o f  t h e  r h y t h m  t o  5 0 - 1 0 0  p V  ( d e s y n c h r o n i z a t i o n  
r e a c t i o n )  w a s  o b s e r v e d .  A l p h a - t y p e  r h y t h m s  i n  c a t s  d i s a p p e a r e d .  
Rhythms o f  1 - 2 Hz i n  a m p l i t u d e  up - to  1 0 0  - 1 2 0  pV w e r e  p r o n o u n c e d ;  
t h e  number o f  s w i f t  r h y t h m s  a b o v e  1 5  Hz d e c r e a s e d .  

A f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o t a t i o n ,  i f  i t  was n o t  e x t e n d e d  ( s h o r t e r  
t h a n  5 m i n u t e s ) ,  t h e  p a t t e r n  o f  t h e  r h y t h m s  c o m p a r a t i v e l y  s w i f t l y  
r e t u r n e d  t o  t h e  o r i g i n a l .  H o w e v e r ,  i n  c a t s  i n  t h e  r e s i d u a l  e f f e c t  
p e r i o d ,  d i s c h a r g e  r h y t h m s  o f  8 - 1 0  Hz w i t h  a n  a m p l i t u d e  up t o  
2 0 0  pV ( F i g .  8 2 )  w e r e  r e g i s t e r e d .  
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F i g .  8 0 .  C h a n g e s  i n  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  a n d  Sub- / 2 6 4  
c o r t i c a l  F o r m a t i o n s  W i t h  t h e  A c t i o n  o f  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  i n  t h e  
H o r i z o n t a l  P l a n e  ( S p e e d  o f  R o t a t i o n :  48 O / s e c ) .  
(1) P o s t e r i o r  H y p o t h a l a m u s  ( R i g h t  H a l f ) ;  ( 2 )  H y p o t h a l a m u s  ( L e f t  
P o r t i o n ) ;  ( 3 )  R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  (From t h e  R i g h t ) ;  ( 4 )  Hippocampus  
( R i g h t  H e m i s p h e r e ) ;  ( 5 )  C o r t e x  o f  t h e  S e n s o m o t o r  Zone o f  t h e  R i g h t  
H e m i s p h e r e ;  ( 6 )  C o r t e x  o f  t h e  S e n s o m o t o r  Zone o f  t h e  L e f t  H e m i s p h e r e ;  
( 7 )  R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  (From t h e  L e f t ) ;  ( 8 )  Hippocampus  ( L e f t  
H e m i s p h e r e ) .  B i p o l a r  Removal .  ( a - c ) .  The Same a s  i n  F i g u r e  7 9 .  
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F i g .  8 1 .  C h a n g e s  i n  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  a n d  Sub- / 2 6 5  
c o r t i c a l  F o r m a t i o n s  U n d e r  t h e  A c t i o n  o f  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  i n  a 
H o r i z o n t a l  P l a n e  ( S p e e d  of  R o t a t i o n :  60 O / s e c ) .  
( a - c ) .  The  Same as  i n  F i g u r e  7 9 .  
(1) R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  (From t h e  R i g h t ) ;  ( 2 )  P o s t e r i o r  H y p o t h a l a m u s  
( R i g h t  R e g i o n ) ;  ( 3 )  H y p o t h a l a m u s  ( L e f t  R e g i o n ) ;  ( 4 )  R e t i c u l a r  
F o r m a t i o n  (From t h e  L e f t ) ;  ( 5 )  C o r t e x  o f  t h e  R i g h t  H e m i s p h e r e ;  
( 6 )  The Same w i t h  t h e  L e f t ;  ( 7 )  Hippocampus  o f  t h e  R i g h t  H e m i s p h e r e ;  
( 8 )  The Same o f  t h e  L e f t  H e m i s p h e r e .  B i p o l a r  Removal  o f  C h a r g e .  
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With  r o t a t i o n  a t  a v e l o c i t y  o f  60 O / s e c  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  / 2 6 6  
e a c h  r o t a t i o n  i t  w a s  p o s s i b l e  i n  a l l  r e m o v a l s  o f  c h a r g e  t o  o b s e r v e  - 
a s h o r t - t e r m  a p p e a r a n c e  o f  4 - 4 . 5  Hz r h y t h m s  f o r  2-3 s e c .  F u r t h e r ,  
a p a t t e r n  o f  r h y t h m s  o f  l o w e r e d  v o l t a g e  w a s  r e g i s t e r e d .  A f t e r  
s t o p p i n g ,  d i s c h a r g e s  o f  8 - 1 0  Hz r h y t h m s  w i t h  a h i g h  a m p l i t u d e  
w e r e  r e g i s t e r e d  i n  c a t s .  However t h e y  were  m a n i f e s t e d  somewhat  
l a t e r  a t  t h e  end  o f  t h e  f i r s t  or a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  s e c o n d  
m i n u t e  o f  t h e  p e r i o d  o f  r e s i d u a l  e f f e c t  on a b a c k g r o u n d  o f  l o w e r e d  
a m p l i t u d e  o f  r h y t h m .  If r o t a t i o n  w i t h  r e v e r s e  w a s  c o n t i n u e d  f o r  
4 0  - 6 0  m i n u t e s ,  t h e n  r e s t o r a t i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  p a t t e r n  was  
o b s e r v e d  a f t e r  2 - 2 . 5  h o u r s .  

The  o r i g i n a l  p a t t e r n  w a s  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  i n c l i n a t i o n s  o f  
t h e  a n i m a l  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e .  I t  w a s  e x p r e s s e d  i n  d e s y n c h r o n i -  
z a t i o n  o f  r h y t h m s ;  t h e  l e v e l  o f  v o l t a g e  w a s  l o w e r e d  t o  7 0  - 1 0 0  pV 
( F i g .  8 3 ) .  Such  a p i c t u r e  w a s  o b s e r v e d  i n  a l l  t e s t e d  z o n e s  o f  t h e  
c o r t e x .  The a p p e a r a n c e  i n  t h e  u p p e r  r o t a t i o n  p o i n t  o f  d i s c h a r g e s  
o f  f r e q u e n c y  o f  8 - 1 0  Hz a n d  a n  a m p l i t u d e  o f  2 0 0  - 250 pV l a s t i n g  
f o r  3 s e c  w a s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  c a t s .  I n  a l e s s  e x p r e s s e d  f o r m ,  
t h e s e  c h a n g e s  were  r e g i s t e r e d  i n  t h e  l o w e r  r o t a t i o n a l  p o i n t  ( F i g .  
8 3 b ) .  Wi th  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  c a t  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e ,  e v e n  
a l p h a - t y p e  r h y t h m s  o f  1 - 2 Hz p r e d o m i n a t e d ,  a s  d i d  s y n c h r o n i z e d  
r h y t h m s  o f  6 - 8 Hz ( i n  r a b b i t s ) .  A s  a c o n s e q u e n c e  t h e  o r i g i n a l  
a c t i v i t y  w a s  r e s t o r e d  q u i c k l y  ( i n  1 0  - 3 0  s e c o n d s )  e v e n  i f  c h a n g e s  
o f  t h e  a n i m a l ' s  p o s i t i o n  were  l o n g  ( u p  t o  a n  h o u r ) .  I n  t h e  f i r s t  
s e c o n d s  o f  r e s i d u a l  e f f e c t  i n  c a t s ,  i t  was p o s s i b l e  t o  n o t e  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  d i s c h a r g e s  o f  8 - 1 0  Hz i n  t h e  r h y t h m  o f  m o t i o n  o f  t h e  
s t a n d  ( o f  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  p l a t f o r m ) .  D u r i n g  t h e  r e s i d u a l  e f f e c t  
p e r i o d ,  t h e  number o f  a l p h a - r h y t h m s  i n c r e a s e d  i n  t h e  c a t s .  

With i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e  a n d  
s i m u l t a n e o u s  h o r i z o n t a l  r o t a t i o n ,  d i s c h a r g e s  o f  t h e  r h y t h m  o f  
8 - 1 0  Hz w i t h  downward movement o f  t h e  h e a d  o f  t h e  a n i m a l  f r o m  
t h e  u p p e r  p o i n t  o f  e l e v a t i o n  was n o t  e x p r e s s e d  a s  c l e a r l y  a s  when 
t h e  p l a t f o r m  w a s  t u r n e d  w i t h o u t  r o t a t i o n .  The  v o l t a g e  o f  r h y t h m s  
w a s  somewhat  l o w e r e d .  

I n  t h e  s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s ,  r h y t h m s  o f  6 - 8 Hz u p  t o  7 0  - 80 
pV i n  a m p l i t u d e  a n d  a l s o  l o w e r  r h y t h m s  (1 - 2 Hz)  up t o  1 0 0  pV i n  
a m p l i t u d e  were  r e g i s t e r e d .  

Wi th  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l .  p l a n e  w i t h  a r e v e r s e  and  
s i m u l t a n e o u s  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  p l a t f o r m ,  c h a n g e s  w e r e  e x p r e s s e d  
i n  l o w e r e d  v o l t a g e  o f  b a s i c  E E G  r h y t h m s .  D i s c h a r g e s  o f  r h y t h m s  o f  
8 - 1 0  Hz w e r e  r a r e l y  f o u n d ,  and  i f  t h e y  w e r e  d e t e c t e d ,  t h e n  t h e i r  
a m p l i t u d e  was s i g n i f i c a n t l y  l o w e r e d .  On r e c o r d i n g s  o f  s u b c o r t i c a l  
f o r m a t i o n s ,  a s i g n i f i c a n t  l o w e r i n g  i n  t h e  v o l t a g e  o f  t h e  r h y t h m s  
( t o  60 - 80 p V )  w a s  n o t e d .  Rhythms o f  up t o  4 - 4 . 5  Hz a t  t h e  
b e g i n n i n g  o f  e a c h  a p p e a r a n c e  w e r e  r e g i s t e r e d  f o r  4 - 5 s e c .  

I n  g e n e r a l ,  c h a n g e s  i n  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  w i t h  r o t a t i o n  i n  
t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  w i t h  a n d  w i t h o u t  a r e v e r s e  a n d  o f  s i m u l t a n e o u s  
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F i g .  8 2 .  C h a n g e s  o f  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  
C e r e b r a l  H e m i s p h e r e s  w i t h  R o t a t i o n  i n  t h e  H o r i z o n t a l  P l a n e  With  
R e v e r s e r  ( S p e e d  o f  R o t a t i o n :  48 "/set). 

/ 2 6 7  

D e s i g n a t i o n s  t h e  S a m e  a s  o n  F i g u r e  7 9 .  

2 5 1  
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F i g .  8 3 .  C h a n g e s  o f  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  V a r i o u s  Z o n e s  o f  / 2 6 8  
t h e  C o r t e x  With  I n c l i n a t i o n s  o f  t h e  P l a t f o r m  (Head Down-Up). 

D e s i g n a t i o n s  t h e  Same as  on F i g u r e  7 9 .  

2 5 2  



i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  p l a t f o r m  h a d  a m i x e d  n a t u r e ,  b u t  c h a n g e s  c h a r a c -  
t e r i s t i c  for r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  p r e d o m i n a t e d .  T h i s  / 2 6 9  
e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  l i m i t e d  r a n g e  o f  v e l o c i t y  (1 - 5 
O / s e c )  o f  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  p l a t f o r m  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e .  

T h u s  t h e  c h a r a c t e r  o f  c h a n g e s  i n  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  
v a r i o u s  z o n e s  o f  t h e  c o r t e x  d e p e n d s  u p o n  t h e  amount  o f  a c c e l e r a t i o n .  
C h a n g e s  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s  w i t h  t h e  a c t i o n  
of  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  a l o w e r i n g  o f  t h e  
a m p l i t u d e s  o f  t h e  b a s i c  r h y t h m s  a n d  t h e  a p p e a r a n c e ,  r a t h e r ,  o f  a n  
i n c r e a s e ;  r h y t h m s  o f  6 - 8 Hz d o m i n a t e  on r e c o r d i n g s  o f  a l l  s u b c o r t i -  
c a l  f o r m a t i o n s  o v e r  f r e q u e n c i e s  o f  1 - 2 Hz. A t  t h e  moment o f  t h e  
b e g i n n i n g  o f  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  w i t h  s p e e d s  o f  48  
a n d  60 O / s e c ,  i n  b o t h  f o r m a t i o n s ,  a s  i n  t h e  c o r t e x ,  r h y t h m s  o f  
4 - 4 . 5  Hz o f  h i g h  a m p l i t u d e  a r e  r e g i s t e r e d  d u r i n g  5 - 6 s e c .  

With  t h e  a im o f  c l a r i f i c a t i o n  of  t h e  g e n e s i s  o f  t h e  o b s e r v e d  
c h a n g e s  i n  a c t i v i t y  i n  t h e  c o r t e x  a n d  a l s o  o f  t h e  e x c l u s i o n  o f  
a r t i f a c t s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  movement o f  b l o o d  i n  t h e  v e s s e l s  o f  
t h e  b r a i n  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o t a t i o n  a n d  a f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d ,  
w e  i n v e s t i g a t e d  t h e  b i o p o t e n t i a l s  o f  t h e  c o r t e x  o n  p r e p a r a t i o n s  
o f  c e r v e a u  i s o l e '  ( 3  r a b b i t s ) .  A s e c t i o n  o f  t h e  b r a i n  i n  a n i m a l s  
w a s  made i n  f r o n t  o f  t h e  l a m i n a  q u a d r i g e m i n u m .  

A f t e r  s e c t i o n i n g  t h e  b r a i n  s t e m ,  on r e c o r d i n g s  r e g i s t e r e d  b o t h  
mono- a n d  b i p o l a r l y ,  w a v e s  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  1 - 2 Hz c h a r a c t e r i s -  
t i c  o f  p r e p a r a t i o n s  o f  c e r v e a u  i s o l e  w e r e  o b s e r v e d ,  a s  w e l l  a s  
s u p e r - s l o w  r h y t h m s  ( 0 . 5  - 0 . 3  Hz)  o f  h i g h  a m p l i t u d e  ( 2 0 0  - 250 WV). 
N e i t h e r  r o t a t i o n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  n o r  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  
p a t h  o f  p l a t f o r m  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e  n o r  s i m u l t a n e o u s  m o t i o n  i n  
b o t h  p l a n e s  w i t h  a r e v e r s e  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p l a n e  a n d  w i t h o u t  i t ,  
c h a n g e d  t h e  o r i g i n a l  p i c t u r e .  The f a c t  i s  c u r i o u s  t h a t  r a t e  o f  
r e s p i r a t i o n  a n d  h e a r t b e a t  a l s o  did n o t  c h a n g e  ( F i g .  8 4 ) .  I t  i s  
p o s s i b l e  t o  s u p p o s e  t h a t  c h a n g e s  i n  c a r d i a c  a c t i v i t y  a n d  r e s p i r a t i o n  
a r e  c o n n e c t e d  w i t h  i n f l u e n c e s  o f  t h e  a b o v e - l y i n g  s t r u c t u r e s ,  a n d  
a l s o  t h a t  t h e  d u r a t i o n  a n d  p h a s e  l e v e l  o f  c h a n g e s  a r i s i n g  i n  d i f -  
f e r e n t  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  were  c o n d i t i o n e d  n o t  
o n l y  b y  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s ,  b u t  a l s o  
b y  t h e  i n v o l v e m e n t  o f  o t h e r  m e c h a n i s m s ;  i n  p a r t i c u l a r ,  o f  t h e  non-  
s p e c i f i c  f o r m a t i o n s  o f  t h e  b r a i n  s t e m .  

I n s o f a r  as  t h e s e  e x p e r i m e n t s  were  c o n d u c t e d  o n  r a b b i t s ,  w e  

/ 2 7 1  
c o u l d  n o t  e s t a b l i s h  t h e  g e n e s i s  o f  a l p h a - t y p e  d i s c h a r g e s  o b s e r v e d  
i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s  o f  c a t s .  However o n  t h e  - 
b a s i s  o f  e x p e r i m e n t s  w i t h  a n  i s o l a t e d  s p h e r e  o f  t h e  c o r t e x  (MacLean 
e t  a l .  1 9 6 5 1 ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  t h e y  a r e  c o n n e c t e d  i n  
o r i g i n  w i t h  n o n s p e c i f i c  s t r u c t u r e s .  
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F i g .  8 4 .  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  of a C e r v e a u  I s o l e '  P r e p a r a t i o n  / 2 7 0  
w i t h  t h e  A c t i o n  of  A n g u l a r  A c c e l e r a t i o n  i n  a H o r i z o n t a l  P l a n e .  
( S p e e d  o f  R o t a t i o n  6 0  "/set>. 

( a - c ) .  Same a s  i n  F i g u r e  7 9 .  

(1) V i s u a l  Zone o f  t h e  L e f t  H e m i s p h e r e ,  M o n o p o l a r  R e c o r d i n g ;  ( 2 )  The 
Same o f  t h e  R i g h t  H e m i s p h e r e ;  ( 3 )  M o t o r  Zone o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  
L e f t  H e m i s p h e r e  M o n o p o l a r  Removal ;  ( 4 )  The Same o f  t h e  R i g h t  H e m i -  
s p h e r e ;  (5, 6 )  E K G ,  1 s t  a n d  2nd Removal  o f  C h a r g e ;  ( 7 ,  8 )  B i p o l a r  
R e c o r d i n g  o f  t h e  L e f t  a n d  R i g h t  H e m i s p h e r e s .  
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Changes i n  Summary B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  
o f  t h e  C e r e b r a l  H e m i s p h e r e s  a n d  o f  S e v e r a l  S u b c o r t i c a l  

F o r m a t i o n s  w i t h  t h e  A c t i o n  o f  A1 t e r n a t e  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s  

E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  o n  7 c a t s .  I n t r o d u c t i o n  o f  e l e c t r o d e s  
i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  w a s  made a l o n g  S z e n t a g o t h a i ' s  
c o o r d i n a t e s  ( 1 9 5 7 ) .  E l e c t r o d e s  were i n t r o d u c e d  i n  t h e  c o r t e x  o f  
t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  m a r g i n s  o f  
t h e  e c t o -  a n d  s u p r a s y l v i a n  g y r i .  Removal  of  c h a r g e  w a s  m o n o p o l a r .  
A p a s s i v e  e l e c t r o d e  w a s  a t t a c h e d  u n d e r  t h e  s k i n  o f  t h e  f r o n t a l  n a s a l  
p o r t i o n  o f  t h e  s k u l l .  The a c t i v i t y  w a s  r e g i s t e r e d  o n  t h e  r e c o r d i n g  
e l e c t r o e n c e p h o l o g r a p h  o f  t h e  E l t h e r  C o .  The  a m p l i t u d e  o f  v e r t i c a l  
movements  o f  t h e  p l a t f o r m  o f  t h e  s t a n d  v a r i e d  w i t h i n  350 - 550 m m .  
F r e q u e n c y  o f  o s c i l l a t i o n s  w a s  r e g u l a t e d  f r o m  3 0  - 5 0 / m i n .  

A f l i g h t  s t i m u l u s  w a s  a p p l i e d  as a f u n c t i o n a l  l o a d .  L i g h t  
s t i m u l i  a t  a f r e q u e n c y  o f  1 8  f l a s h e s / s e c  were  g i v e n  f r o m  a p h o t o -  
s t i m u l a t o r  made b y  t h e  E l t h e r  f i r m .  

Wi th  t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  l i g h t  s t i m u l a t i o n ,  t h e  r e c o r d i n g s  
o f  t h e  c o r t e x  f r o m  t h e  r e g i o n s  o f  t h e  e c t o -  a n d  s u p r a s y l v i a n  g y r i  
i n d i c a t e  u n d e c i p h e r a b l e  a d a p t a t i o n  o f  t h e  r h y t h m  o f  l i g h t  f l a s h e s .  
I n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h e s e  l i g h t  
s t i m u l i  d i d  n o t  e l i c i t  a n y  a p p a r e n t  c h a n g e s  i n  b i o p o t e n t i a l s  ( F i g .  
8 5 a ) .  

From t h e  v e r y  b e g i n n i n g  o f  r o c k i n g ,  i n  a l l  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s  
o f  t h e  b r a i n  a s h i f t  t o w a r d  h i g h  f r e q u e n c i e s  was o b s e r v e d .  The  
a m p l i t u d e  o f  r h y t h m  o f  1 8 - 2 5  Hz i n c r e a s e d  t o  8 0  - 1 2 0  p V .  Slow 
o s c i l l a t i o n s  ( 3  - 5 Hz)  d i s a p p e a r e d .  On t h i s  b a c k g r o u n d ,  l i g h t  
s t i m u l u s  e l i c i t e d  a c l e a r  r e a c t i o n  o f  r h y t h m  s t i m u l a t i o n  w h i c h  
a p p e a r e d  n o t  o n l y  i n  t h e  c o r t e x ,  b u t  a l s o  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
o f  p o n s  V a r o l i i .  The a m p l i t u d e  o f  p o t e n t i a l s  e l i c i t e d  b y  l i g h t  
r e a c h e d  1 3 0  - 1 7 0  p V  ( F i g .  8 5 d ) .  S i m i l a r  c h a n g e s  w e r e  o b s e r v e d  
t h r o u g h o u t  r o c k i n g  ( 3 0 - 4 0  m i n ) .  

G .  I .  G o r g i l a d z e  a n d  G .  D .  S m i r n o v  ( 1 9 6 4 ) ,  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  c a t ' s  e y e  b y  l i g h t  p u l s e s  w i t h  a r h y t h m  o f  l 0 - 1 5 / s e c ,  n o t e d  t h a t  
a f t e r  c e r t a i n  t i m e ,  i n  t h e  c o r t e x  t h e  a m p l i t u d e  o f  r e s p o n s e s  f a l l s  
a n d  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e s  a r e  s e p a r a t e d  o u t  ( t r a n s f o r m a t i o n  o f  r h y t h m ) .  
Wi th  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  r e s p o n s e s  w e r e  n o t  o n l y  c o m p l e t e l y  
r e s t o r e d  b u t  e v e n  i n c r e a s e d  i n  c o m p a r i s o n  t o  t h e  o r i g i n a l .  Such  
a n  e a s i n g  i n  t h e  r e a c t i o n  was o b s e r v e d  e v e n  w i t h  e l e c t r i c a l  s t i m u -  
l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  A f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d ,  
e v e n  i n  t h e  f i r s t  m i n u t e  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  r e s t o r a t i o n  o f  
s l o w  r h y t h m s  a t  a f r e q u e n c y  o f  3 - 5 Hz a n d  a n  a m p l i t u d e  o f  8 0  - 
1 0 0  pV. T h e s e  r h y t h m s  were  r e g i s t e r e d  b o t h  f r o m  t h e  c o r t e x  a n d  t h e  
s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s  w h i c h  w e  i n v e s t i g a t e d .  L i g h t  s t i m u l i  d u r i n g  
t h e  f i r s t  5 m i n u t e s  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g  c o n t i n u e d  t o  e l i c i t  
a d a p t a t i o n  r e a c t i o n  o f  r h y t h m  b o t h  i n  t h e  c o r t e x  a n d  i n  t h e  r e t i c u -  
l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m i d - b r a i n ,  a l t h o u g h  n o t  t o  s u c h  a d e g r e e  as  
w i t h  r o c k i n g  ( F i g .  8 5 b ) .  
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F i g .  8 5 .  C h a n g e s  o f  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  i n  t h e  C o r t e x  o f  t h e  /272  
C e r e b r a l  H e m i s p h e r e s  ( A n t e r i o r  M a r g i n  o f  t h e  S u p r a s y l v i a n  a n d  E c t o -  
s y l v i a n  G y r i ) ,  R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  o f  t h e  P o n s  a n d  R e g i o n s  o f  t h e  
V e s t i b u l a r  N u c l e i  w i t h  R o c k i n g .  ( a - c )  Same as i n  F i g u r e  7 9 .  
( I )  R e s p i r a t o r y  M o t i o n s ;  ( 2 )  A n a l y s i s  o f  t h e  S p e c t r u m  o f  t h e  F r e -  
q u e n c i e s  o f  t h e  6 t h  R e c o r d i n g ;  ( 3 )  E K G ;  ( 4 )  B i o c u r r e n t s  o f  t h e  
C o r t e x  o f  t h e  R i g h t  H e m i s p h e r e ;  ( 5 )  The  S a m e  o f  t h e  L e f t  H e m i s p h e r e ;  
( 6 )  R e t i c u l a r  F o r m a t i o n  ( f r o m  t h e  R i g h t ) ;  ( 7 )  The Same f r o m  t h e  
L e f t ;  ( 8 )  Zones  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N u c l e i  ( f r o m  t h e  R i g h t ) ;  ( 9 )  The 
Same f r o m  t h e  L e f t .  ( 1 0 )  Time N o t a t i o n  a n d  S i g n a l  o f  L i g h t  S t i m u l a -  
t i o n .  
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Thus  g e n e r a l  c h a n g e s ,  w h i c h  w e  o b s e r v e d  e v e n  w i t h  s i m u l t a n e o u s  / 2 7 3  
r e g i s t r a t i o n  o f  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  b r a i n ,  
i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  r e g i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
d u r i n g  r o c k i n g  l e d  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a s h i f t  i n  f r e q u e n c y  t o  t h e  
s i d e  o f  t h e  r e a c t i o n  o f  b i o p o t e n t i a l  d e s y n c h r o n i z a t i o n  i n  a l l  i n v e s t i -  
g a t e d  f o r m a t i o n s .  T h e s e  c h a n g e s  w e r e  c o n t i n u e d  t h r o u g h o u t  t h e  t e s t  
a n d  b e g a n  i m m e d i a t e l y  w i t h  t h e  b e g i n n i n g  of  t h e  r o c k i n g .  On a 
b a c k g r o u n d  o f  d e s y n c h r o n i z a t i o n  r e a c t i o n ,  a s  i s  known f r o m  t h e  work  
o f  M a r s u y e v a  a n d  C h i s t o v i c h  ( 1 9 5 4 )  a n d  Z i g l i n a  a n d  N o v i k o v a  ( 1 9 6 2 ) ,  
i n  t h e  c o r t e x  a n d  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  t h e  r e a c t i o n  o f  a s s i m i l a t i o n  
o f  t h e  r h y t h m  o f  a n  e x t e r o c e p t i v e  s t i m u l u s  i s  s i g n i f i c a n t l y  f a c i l i -  
t a t e d .  A s i m i l a r  e f f e c t  w a s  o b s e r v e d  e v e n  i n  our e x p e r i m e n t s .  

The  f o l l o w i n g  f a c t  i s  o f  i n t e r e s t .  I n  t h e  r e s i d u a l  e f f e c t  t o -  
w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  f i r s t  m i n u t e  or t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  s e c o n d ,  
s p i n d l e - s h a p e d  d i s c h a r g e s  w i t h  a f r e q u e n c y  o f  7 - 9 Hz a n d  a n  
a m p l i t u d e  up t o  4 0 0  Y V  a p p e a r e d  i n  t h e  c o r t e x ,  i n c r e a s i n g  i n  v a l u e  
w i t h  t i m e  a n d  g r a d u a l l y  p r o p a g a t i n g  t o  t h e  u n d e r l y i n g  r e g i o n s .  I n  
s h a p e  t h e y  a r e  s i m i l a r  t o  d i s c h a r g e s  w h i c h  we r e g i s t e r e d  w i t h  h o r i -  
z o n t a l  r o t a t i o n  ( d u r i n g  r e s i d u a l  e f f e c t )  a n d  w i t h  i n c l i n a t i o n s  o f  
t h e  p l a t f o r m  ( c f .  p r e c e d i n g  s e c t i o n ) ,  b u t  w e r e  more c l e a r l y  p r o -  
n o u n c e d  ( F i g .  8 6 ) .  Toward t h e  1 0 t h  - 2 0 t h  m i n u t e  t h e s e  d i s c h a r g e s  
w e r e  r e g i s t e r e d  i n  a l l  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s .  T h e i r  a m p l i t u d e  a t  
t h i s  t i m e  r e a c h e d  600  - 7 0 0  p V .  S i m u l t a n e o u s l y  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  
a m p l i t u d e  a n d  number  o f  s l o w  w a v e s  w a s  o b s e r v e d .  Toward  t h e  3 0 t h -  
3 5 t h  m i n u t e  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g  t h e  d i s c h a r g e s  d i s a p p e a r e d  
a n d  t h e  p a t t e r n  o f  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  a p p r o a c h e d  t h e  o r i g i n a l .  

G .  V .  I z o s i m o v  c o n d u c t e d  e x p e r i m e n t s ,  i n  w h i c h  r a b b i t s  w e r e  
r o c k e d ,  p a r a l l e l  w i t h  our own.  I n  t h e  a i m  o f  c o m p a r i n g  t h e  m a t e r i a l  
o b t a i n e d  b y  u s  w i t h  d a t a  o n  t h e  r o t a t i o n  o f  r a b b i t s  a n d  t o  a n a l y z e  
c h a n g e s  i n  t h e  c o r t e x  w i t h  r o c k i n g ,  w e  s h a l l  d e a l  w i t h  t h e s e  i n  
somewhat  g r e a t e r  d e t a i l .  

E x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  w i t h  3 0  r a b b i t s .  R o c k i n g  w a s  p r o -  
l o n g e d  (1 h r ) ;  t h e  a m p l i t u d e  o f  r o c k i n g  w a s  50 c m .  F i v e  r a b b i t s  
o f  t h i s  g r o u p  h a d  e l e c t r o d e s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
a n d  t h e  p o s t e r i o r  h y p o t h a l a m u s .  R e g i s t r a t i o n  o f  b i o p o t e n t i a l s  w a s  
made a f t e r  s t o p p i n g  t h e  s t a n d :  a f t e r  1 5 ,  3 0 ,  4 0  a n d  60 m i n u t e s  o f  
r o c k i n g .  

F i f t e e n  m i n u t e s  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o c k i n g ,  i n  m o s t  o f  t h e  
a n i m a l s  a n  i n c r e a s e  i n  s l o w  a c t i v i t y  was n o t e d  a n d  t h e  s w i f t  compo- 
n e n t s ,  as  a r u l e ,  d i s a p p e a r e d  or t h e i r  number a n d  a m p l i t u d e  s i g -  
n i f i c a n t l y  d e c r e a s e d  ( F i g .  8 7 ) .  I n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  
m i d - b r a i n  a n d  t h e  p o s t e r i o r  h y p o t h a l a m u s  a l o w e r i n g  o f  t h e  a m p l i t u d e  
o f  t h e  b a s i c  r h y t h m  ( 5 - 6  Hz)  i s  o b s e r v e d  d u r i n g  t h e s e  p e r i o d s .  
M o r e o v e r ,  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a s t r e n g t h e n i n g  o f  s u p e r s l o w  
r h y t h m s  w a s  n o t i c e d .  

A f t e r  30  m i n u t e s  o f  r o c k i n g ,  s l o w  r h y t h m s  o f  b i o e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  w e r e  s t i l l  more s t r e n g t h e n e d ;  t h e  a m p l i t u d e  
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F i g .  8 6 .  C h a n g e s  i n  B i o p o t e n t i a l s  o f  t h e  C o r t e x  o f  t h e  R e t i c u l a r  / 2 7 4  
F o r m a t i o n  a n d  R e g i o n s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  N u c l e i  w i t h  R o c k i n g .  
D e s i g n a t i o n s  t h e  Same a s  o n  F i g .  8 5 .  ( a )  B e f o r e  t h e  A c t i v i t y ;  
( b )  D u r i n g  t h e  A c t i v i t y  ( t h e  A r t i f a c t  f r o m  t h e  M o t i o n  of t h e  Ani -  
m a l  a n d  M e c h a n i c a l  A r t i f a c t s  f r o m  D i s p l a c e m e n t  o f  t h e  C o n d u c t i n g  
L e a d s  D u r i n g  R o c k i n g  Are S e e n ) ;  ( c , d )  1st  a n d  2 0 t h  M i n u t e  o f  
R e s i d u a l  E f f e c t s .  

/ 2 7 5  
F i g .  8 7 .  C h a n g e s  i n  B i o e l e c t r i c a l  A c t i v i t y  o f  t h e  C o r t e x  of t h e  
C e r e b r a l  H e m i s p h e r e s  i n  R a b b i t s  w i t h  P r o l o n g e d  R o c k i n g .  (1) B e f o r e  
t h e  A c t i v i t y ;  ( 2 , 3 , 4 )  R e s p e c t i v e l y ,  a f t e r  1 5 ,  4 5 ,  6 0  M i n u t e s  o f  
R o c k i n g ;  ( 5 )  3 0  M i n u t e s  A f t e r  C e s s a t i o n  o f  R o c k i n g  ( A c c o r d i n g  to 
I z o s i m o v ) .  
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o f  s u p e r s l o w  o s c i l l a t i o n s  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  w a s  i n c r e a s e d ;  
s u p e r s l o w  r h y t h m s  a p p e a r e d  e v e n  i n  t h e  h y p o t h a l a m u s .  

I n  t h e  4 5 t h  m i n u t e  o f  r o c k i n g  i n  t h e  c o r t e x  e p i l e p t i f o r m  d i s -  
c h a r g e s  w e r e  o b s e r v e d  ( F i g .  8 7 ) .  I n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i n  
t h e  h y p o t h a l a m u s ,  s u p e r s l o w  o s c i l l a t i o n s  w e r e  s t i l l  more  i n c r e a s e d ,  
and t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  b a s i c  r h y t h m  (5-6  Hz) w a s  l o w e r e d .  

I n  t h e  6 0 t h  m i n u t e  o f  r o c k i n g ,  ' i n  2 2  r a b b i t s  t h e  r e c o r d i n g  o f  
b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  showed t h a t  s l o w  r h y t h m s  com- 
p l e t e l y  d i s a p p e a r e d .  A t  t h e s e  t i m e s  o n l y  s e p a r a t e  s u r g e s  o f  h i g h  
f r e q u e n c y  a c t i G i t y  ( 1 8 - 2 0  Hz) o f  n o t  m o r e  t h a n  1 0  - 1 5  p V  w e r e  
r e c o r d e d  a g a i n s t  a b a c k g r o u n d  of f u l l  e x t i n c t i o n  o f  a c t i v i t y  ( F i g .  
8 7 ) .  I n  8 a n i m a l s ,  i n d i v i d u a l  s e c t i o n s  o f  h i g h  a m p l i t u d e  s l o w  
waves  were  s t i l l  a p p a r e n t .  I n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  i n  t h e  hypo-  
t h a l a m u s ,  a d e p r e s s i o n  o f  a c t i v i t y  a l s o  d e v e l o p e d .  R e s t o r a t i o n  
t o o k  p l a c e  g r a d u a l l y .  I n  t h e  m a j o r i t y  o f  a n i m a l s ,  e v e n  20-30  
m i n u t e s  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  r o c k i n g ,  c o m p l e t e  r e s t o r a t i o n  was n o t  
o b s e r v e d  ( F i g .  8 7 ) .  F u l l  r e s t o r a t i o n  was n o t e d  a n  h o u r  a f t e r  c e s -  
s a t i o n  o f  t h e  r o c k i n g .  

The i n f l u e n c e  on  t h e  o r g a n i s m  o f  t h e  a n i m a l  o f  p r o l o n g e d  
v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  b o t h  by  a d e q u a t e  ( r o t a t i o n )  and  by  i n a d e q u a t e  
( c a l o r i z a t i o n )  s t i m u l a t i o n s  i n t e r e s t e d  i n v e s t i g a t o r s  l o n g  a g o ,  i n  
p a r t i c u l a r  t h o s e  w i t h  t h e  a i m  o f  l o c a l i z a t i o n  o f  c o r t i c a l  p r o -  
j e c t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r .  

S p i e g e l  ( 1 9 3 4 )  a n d  P r i c e  a n d  S p i e g e l  ( 1 9 3 7 ) ,  i n  e x p e r i m e n t s  / 2 7 6  
on c a t s  showed t h a t  r o t a t i o n  e l i c i t e d  a g e n e r a l  a c t i v a t i o n  o f  E K O G  
d i f f u s e l y  i n  b o t h  h e m i s p h e r e s  ( e s p e c i a l l y  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o n e ) ;  
t h e s e  c h a n g e s  w e r e  m o r e  s i g n i f i c a n t  i n  t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  o f  
t h e  s u p r a -  and  e c t o s y l v i i  g y r i .  S e c t i o n  o f  b o t h  f a s c i c u l i  l o n g i t u d  
med. a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  m i d - b r a i n  or e x t e r p a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m  
d i d  n o t  e l i m i n a t e  c h a n g e s  i n  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  
w i t h  v e s t i b u l a r  s t i m u l i ,  i . e . ,  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  may r e a c h  t h e  
c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e ,  p a s s i n g  b o t h  o f  t h e s e  f o r m a t i o n s .  
T h e r e f o r e  t h e  a u t h o r s  a c k n o w l e d g e d  t h a t  H e l d ' s  v e s t i b u l o - r e t i c u l a r  
b u n d l e  p a r t i c i p a t e s  i n  t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  t o  
t h e  c o r t e x .  

P r i c e  a n d  S p i e g e l  ( 1 9 3 7 )  e m p h a s i z e d  t h a t  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  
( r o t a t i o n )  e l i c i t s  i n  a n  E K O G  o f  c u r a r i z e d  c a t s  t h e  same c h a n g e s  
as  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  o t h e r  s e n s o r y  n e r v e s  ( s u p p r e s s i o n  o f  s l o w  
w a v e s ,  s t r e n g t h e n i n g  o f  s w i f t  o s c i l l a t i o n ) .  M o r e o v e r  t h e s e  c h a n g e s  
a r e  p r e s e r v e d  e v e n  a f t e r  r e m o v a l  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  

G e r e b t z o f f  ( 1 9 4 0 )  s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  v e s t i b u l a r  s t i m u l a -  
t i o n  ( r o t a t i o n ,  c a l o r i z a t i o n )  t o  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  
o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s  o f  c a t s  ( p r e p a r a t i o n  o f  e n c e ' p h a l e  i s o l 6 )  
i n  d e t a i l .  The v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  e l i c i t e d  a s t r e n g t h e n i n g  a n d  
i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  o f  s w i f t  o s c i l l a t i o n s  i n  t h e  E K O G ;  b u t  s l o w  
o s c i l l a t i o n s  o f  a l p h a - w a v e s  w e r e  s u p p r e s s e d ,  ; . e . ,  a c c o r d i n g  t o  
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c o n t e m p o r a r y  t e r m i n o l o g y ,  d e s y n c h r o n i z a t i o n  of E K O G  ( a c t i v a t i o n  
r e a c t i o n )  b e g a n .  C h a n g e s  w e r e  n o t e d  i n  t h e  e n t i r e  c o r t e x  b i l a t e r a l l y  
b u t  w e r e  maximum i n  t h e  p o s t e r i o r  c o r n e r  o f  t h e  s u p r a - s y l v i i  g y r u s  
( F i e l d  2 1  a c c o r d i n g  t o  Broadman)  p r i m a r i l y  i p s i l a t e r a l l y .  The  
t h r e s h o l d  o f  r e a c t i o n  i n  t h i s  r e g i o n  w a s  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r .  The 
g i v e n  f o c u s  w a s  a c t i v a t e d  e v e n  by  r h y t h m i c  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n s  
o f  t h e  8 t h  n e r v e .  C o r t i c a l  r e s p o n s e s  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l i  d i s -  
a p p e a r e d  a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  l e m n i s c u s  l a t e r a l i s  or o f  t h e  p e d u n c l e  
o f  t h e  i n f e r i o r  l a m i n a  b i g e m i n u m .  Hence t h e  a u t h o r  drew t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  t h e  a n a t o m i c a l  p a t h  u n i t i n g  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s  
t o  t h e  c o r t e x  o f  t h e  b r a i n  p r o c e e d s  p a r a l l e l  t o  t h e  c e n t r a l  a u d i -  
t o r y  p a t h  a n d  f o r m s  r e l a y  s t a t i o n s  i n  t h e  i n f e r i o r  l a m i n a  b i g e m i n u m  
a n d  t h e  m e d i a l  g e n i c u l a t e  b o d y .  

A s p i s o v  ( 1 9 4 6 )  o b s e r v e d  a g e n e r a l  s t r e n g t h e n i n g  o f  e l e c t r i c a l  
E E G  a c t i v i t y  w i t h  r o t a t i o n  o f  p e o p l e .  T h i s  s t r e n g t h e n i n g  w a s  
e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  i n  t h e  p a r i e t a l  r e g i o n .  

Z h i r m u n s k a y a  and  I o s e l e v i c h  ( 1 9 5 1 )  i n v e s t i g a t e d  i n  p e o p l e  t h e  
d i f f u s e  a c t i v a t i o n  o f  E E G  i n  r e s p o n s e  t o  c a l o r i z a t i o n  o f  t h e  e a r  
f o r  t h e  f i r s t  1 - 1 . 5  m i n u t e s .  T h e s e  c h a n g e s  w e r e  a c c o m p a n i e d  by 
v e r t i g o .  S .  N .  K h e c h i n a s h r i l i  ( 1 9 5 8 ) ,  p o l a r i z i n g  t h e  l a b y r i n t h  
w i t h  a b i p o l a r  c u r r e n t ,  e l i c i t e d  d i f f u s e  s t r e n g t h e n i n g  o f  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  i n  b o t h  h e m i s p h e r e s  on n o n - a n e s t h e t i z e d  p r e p a r a t i o n s  o f  
e n c e ' p h a l e  i s o l e '  o f  a c a t .  S t r e n g t h e n i n g  a p p e a r e d  e s p e c i a l l y  s t r o n g  / 2 7 7  
i n  t h e  t e m p o r a l  and  p a r i e t a l  l o b e s .  

G o r g i l a d z e  a n d  F e d o r o v  ( 1 9 6 4 ) ,  a l s o  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  p o l a r i -  
z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  a c a t  w i t h  a s t e a d y  c u r r e n t ,  o b s e r v e d  
t h e  t y p i c a l  p a t t e r n  o f  a c t i v a t i o n  r e a c t i o n ,  l a s t i n g  t h r o u g h o u t  
s t i m u l a t i o n .  Wi th  a low i n t e n s i t y  o f  p o l a r i z a t i o n  ( 0 . 0 5  - 0 . 0 7  mA) 
t h e  b a c k g r o u n d  a c t i v i t y  w a s  more n o t i c e a b l y  c h a n g e d  i n  t h e  r e g i o n s  
o f  t h e  s u p r a -  a n d  s c t o s y l v i a n  g y r i .  Compar ing  t h e  a c t i v a t i n g  i n -  
f l u e n c e  o f  v a r i o u s  a f f e r e n t  s t i m u l i  ( v e s t i b u l a r ,  p a i n ,  a u d i t o r y ,  
l i g h t ) ,  t h e  a u t h o r s  showed t h a t  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  e l i c i t e d  a 
s t r o n g e r  e f f e c t  o f  E K O G  a c t i v a t i o n .  Wi th  p h a r m a c o l o g i c a l  e x c l u s i o n  
o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  by  a m i n a z i n e ,  n e m b u t a l ,  o r  c h l a r o l o s e ,  
t h e  r e a c t i o n  a c t i v a t i o n  d i s a p p e a r e d ,  w h i c h  l e d  t h e  a u t h o r s  t o  
c o n c l u d e  t h a t  t h e  a c t i v a t i n g  s y s t e m  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  
t h e  b r a i n  s t e m  p l a y s  a l e a d i n g  r o l e  i n  e l e c t r o g r a p h i c  r e a c t i o n  o f  
w a k i n g  i n  r e s p o n s e  t o  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n .  

I n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  Aronov ( 1 9 6 5 )  on human b e i n g s  i n  d a r k n e s s  
w i t h  c l o s e d  e y e s ,  a c c e l e r a t e d  r o t a t i o n  e l i c i t e d  d e p r e s s i o n  i n  a l l  
g r o u p s  o f  f r e q u e n c y  c o m p o n e n t s  o f  t h e  E E G ' s  w h i c h  h e  s t u d i e d  ( 7 - 8 ,  
9 - 1 1 ,  1 2 - 2 0 ,  22 -33  H z ) ,  e x c e p t  f o r  t h e  g r o u p  o f  2-3  Hz,  w h i c h  d i d  
n o t  e s s e n t i a l l y  d e v i a t e  f r o m  t h e  b a c k g r o u n d  f r e q u e n c y .  

I n  t h e  l i g h t  o f  c o n t e m p o r a r y  c o n c e p t s  c o n c e r n i n g  t h e  a s c e n d i n g  
a c t i v a t i n g  s y s t e m ,  e a c h  p e r i p h e r a l  s t i m u l u s  i n f l u e n c e s  t h e  c o r t e x  
o f  t h e  b r a i n  b y  two  p a t h s :  t h r o u g h  t h e  s p e c i f i c  p a t h s  a n d  t h r o u g h  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m .  The i n f l u e n c e  t h r o u g h  
t h e  s p e c i f i c  p a t h  l e a d s  t o  t h e  a p p e a r a n c e  i n  l i m i t e d  p o r t i o n s  of 
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t h e  c o r t e x  o f  e l e c t r i c a l  o s c i l l a t i o n s ,  w h e r e u p o n  t h e s e  p o r t i o n s  o f  
t h e  c o r t e x  s u f f i c i e n t l y  p r e c i s e l y  c o r r e s p o n d  t o  t h e  a n a t o m i c a l  c o r -  
t i c a l  p r o j e c t i o n  o f  o n e  a n a l y z e r  or a n o t h e r .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  
t h e  g i v e n  p e r i p h e r a l  s t i m u l a t i o n  a c t i v a t e s  e v e n  t h e  r e t i c u l a r  f o r -  
m a t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m  t h r o u g h  t h e  c o l l a t e r a l  g o i n g  f r o m  t h e  
s p e c i f i c  p a t h  t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  The r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
( i t s  a c t i v a t i n g  a s c e n d i n g  p o r t i o n )  i n  t u r n  i n f l u e n c e s  t h e  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x ,  n o t  l o c a l l y  b u t  m o r e  or l e s s  d i f f u s e l y  on 
b o t h  h e m i s p h e r e s .  Thus  e a c h  s t i m u l u s ,  i n c l u d i n g  v e s t i b u l a r  p e r i p h e -  
r a l  h e m i s p h e r e s  by  two p a t h s :  s p e c i f i c  a n d  n o n s p e c i f i c .  

I n s o f a r  as  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  r e c e i v e s  c o n s t a n t  i m p u l s a t i o n  
b o t h  f r o m  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s  as w e l l  as  f r o m  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
d u e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  “ l a b y r i n t h  t o n u s ”  and  c l o s e  a n a t o m i c a l  con-  
n e c t i o n s  b e t w e e n  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  and  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a -  
t i o n ,  t h e  e x c l u s i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t a t i o n  m u s t  e l i c i t  a 
c e r t a i n  s u p p r e s s i o n  of  a c t i v i t y  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  w h i c h  
i n  t u r n  l e a d s  t o  a l o w e r i n g  o f  t h e  t o n e  o f  t h e  b r a i n .  A c t u a l l y ,  
i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  K e m p i n s k i y  a n d  Ward ( 1 9 5 0 ) ,  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  m o t o r  c o r t e x  o f  a c a t  w i t h  t h r e s h o l d  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  
a f t e r  s e c t i o n  o f  t h e  8 t h  n e r v e  e l i c i t e d  a n o t i c e a b l y  weak m o t o r  
a c t i v i t y  o f  t h e  e x t r e m i t y .  S o m e t i m e s  t h e  a c t i v i t y  w a s  a b s e n t .  B i -  
l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  l e a d s  t o  a n o t i c e a b l e  s y n c h r o -  / 2 7 8  
n i z a t i o n  o f  a l p h a - r h y t h m  i n  t h e  p o s t e r i o r  s e c t i o n s  o f  t h e  c o r t e x ;  
i n  a d d i t i o n ,  t h e  a m p l i t u d e  o f  p o t e n t i a l s  i n c r e a s e s  2 - 3  t i m e s  a n d  
s o m e t i m e s  7 t i m e s  ( G i l m a n ,  1963). 

D i f f u s e  c h a n g e s  i n  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x  o b s e r v e d  
i n  o u r  e x p e r i m e n t s  w i t h  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  a n d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  o t h e r  a u t h o r s  ( w i t h  r o t a t i o n ,  
c a l o r i z a t i o n ,  or p o l a r i z a t i o n )  p r o b a b l y  w e r e  e l i c i t e d  by a c t i v a t i o n  
o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  s u c h  e x p e r i m e n t s  c a n n o t  
d e f i n e  t h e  p r e c i s e  l o c a l i z a t i o n  a n d  t h e  b o r d e r s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a n a l y z e r .  E x t e n s i v e  i n c o r p o r a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  
r e a c t i o n  i s  e x p l a i n e d  by  t h e  p r o l o n g e d  n a t u r e  o f  t h e  a p p l i e d  s t i m u l i  
a n d  by  t h e  f a c t  t h a t  t h e  e x p e r i m e n t s  we a r e  c o n s i d e r i n g  w e r e  p e r -  
f o r m e d  on n o n - a n e s t h e t i z e d  a n i m a l s .  

The c l o s e  c o n n e c t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  w i t h  t h e  s o -  
c a l l e d  a s s o c i a t i v e  r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x  p r o b a b l y  e x p l a i n s  t h e  ob- 
s e r v a t i o n s  o f  many a u t h o r s  o f  t h e  f a c t  t h a t  t h e  s t r o n g e s t  c h a n g e s  
o f  E K O G  w e r e  i n  t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  o f  t h e  e c t o -  a n d  s u p r a s y l v i a n  
g y r i ,  a d j a c e n t  t o  t h e  a s s o c i a t i v e  r e g i o n s .  

The  i n v e s t i g a t i o n s  w e  c o n d u c t e d  on t h e  b i o e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  
o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e  a n d  a number o f  s u b c o r t i c a l  
f o r m a t i o n s ,  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  i n s t r u m e n t  by  a l t e r n a -  
t i n g  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s ,  w e r e  l i m i t e d  t o  t h e  s t u d y  o f  summary 
b i o e l e c t r i c a l  p o t e n t i a l s  a n d  w e r e  o f  a q u a l i t a t i v e  n a t u r e .  T h e r e f o r e ,  
t h e  r e s u l t s  p r e s e n t e d  b e l o w ,  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  e x t r a c e l l -  
u l a r  r e g i s t r a t i o n  o f  a c t i v i t y  o f  s i n g l e  n e u r o n s  o f  t h e  c o r t e x  a n d  
s u b c o r t i c a l  f o r m a t i o n s  w i t h  c o n s e q u e n t  m a t h e m a t i c a l  e l a b o r a t i o n  on  
a c o m p u t e r ,  a r e  d e f i n i t e l y  i n t e r e s t i n g .  
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Change i n  t h e  A c t i v i t y  o f  S i n g l e  Neurons o f  S e v e r a l  Regions o f  
t h e  Cor t ex  o f  t h e  C e r e b r a l  Hemispheres and S u b c o r t i c a l  Format ions  

w i t h  t h e  Ac t ion  o f  A l t e r n a t i n g  L i n e a r  A c c e l e r a t i o n s ’ ’  

With  t h e  a i m  o f  s t u d y i n g  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  r e p r e -  
s e n t a t i v e  o f  t h e  o t o l i t h  r e c e p t o r  of  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  w i t h  
t h e  a i d  o f  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  m e t h o d s ,  t h e  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n  
o f  n o n - a n e s t h e t i z e d  c u r a r i z e d  ( w i t h  f l a x e d i l )  c a t s  w e r e  i n v e s t i g a t e d .  
A l t o g e t h e r  778  n e u r o n s  w e r e  r e g i s t e r e d :  5 8  i n  t h e  a n t e r i o r  s y l v i a n  
g y r u s ,  74 i n  t h e  a u d i t o r y  r e g i o n  o f  t h e  c o r t e x ,  89 i n  t h e  v i s u a l  
r e g i o n  o f  t h e  c o r t e x ,  1 2 0  i n  t h e  f o r w a r d  s u p r a s y l v i a n  g y r u s ,  1 2 5  i n  
t h e  m a c r o c e l l u l a r  r e t i c u l a r  n u c l e i ,  1 2 0  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  
o f  t h e  p o n s ,  87 i n  t h e  b l a c k  s u b s t a n c e  a n d  1 0 5  i n  t h e  r e d  n u c l e u s .  

R e a c t i o n s  o f  s i n g l e  n e u r o n s  w e r e  i n v e s t i g a t e d  by v e r t i c a l  move- / 2 7 9  
ment  o f  t h e  a n i m a l s  on a s p e c i a l  s t a n d .  R o c k i n g  t o o k  p l a c e  p e r i o d i -  
c a l l y  a t  a f r e q u e n c y  o f  1 5  - 2 0  r o c k i n g s  p e r  m i n u t e  a n d  a maximum 
G - f o r c e  o f  0 . 8  t o  1 . 2  G .  E l e c t r i c a l  r e s p o n s e s  o f  c e l l s  w e r e  removed 
w i t h  t h e  a i d  o f  v i t r e o u s  m i c r o e l e c t r o d e s  w i t h  a t i p  d i a m e t e r  o f  
1 - 5 p .  R e s p o n s e s ,  a m p l i f i e d  by a UBP-1-01 i n s t r u m e n t ,  w e r e  
r e c o r d e d  on m a g n e t i c  t a p e  a n d  3 2  m m  m o v i e  f i l m .  E x p e r i m e n t s  w e r e  
c o n d u c t e d  i n  a s o u n d - a n d  l i g h t - p r o o f  c h a m b e r .  

The o b t a i n e d  r e s u l t s  ( f r e q u e n c y  o f  i m p u l s e s )  w e r e  p r o c e s s e d  
by two d i f f e r e n t  m e t h o d s .  F i r s t  t h e  mean i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
was d e f i n e d  f o r  e q u a l  p e r i o d s  o f  t i m e  a n d  g r a p h s  o f  t h e  c h a n g e s  i n  
t h e s e  f r e q u e n c e i s  b e f o r e ,  d u r i n g  a n d  a f t e r  r o c k i n g  w e r e  made .  
R e s u l t s  o f  t h e  a n a l y s i s  p e r m i t t e d  d i v i d i n g  a l l  n e u r o n s  i n t o  t h e  
f o l l o w i n g  4 t y p e s .  

Type I .  I n c r e a s e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  
t h e  b a c k g r o u n d .  T h i s  t y p e  i s  s u b d i v i d e d  i n t o  two g r o u p s :  ( A )  i n -  
c r e a s e  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  t o  a maximum v a l u e  c o m p a r a t i v e l y  s w i f t  
( i n  t h e  f i r s t  s e c o n d  o f  r o c k i n g ) ;  ( B )  i n c r e a s e  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  
g r a d u a l .  Maximum v a l u e  o f  a c t i v i t y  i s  a t t a i n e d  i n  t h e  6 t h - 1 2 t h  
s e c o n d  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o c k i n g .  

Type 11. D e c r e a s e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y .  T h i s  t y p e  may a l s o  
be- s u b d i v i d e d  i n t o  two g r o u p s :  (A)  d e c r e a s e  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  t o  
maximum v a l u e  a f t e r  t h e  f i r s t  s e c o n d  o f  r o c k i n g ;  ( B )  g r a d u a l  d e -  
c r e a s e  i n  a c t i v i t y  8-14  m i n u t e s  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  r o c k i n g .  

Type 111. Change i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  h a s  a p h a s e  c h a r a c -  
t e r ;  ? . e . ,  i n  s e v e r a l  s e c o n d s  t h e  i n c r e a s e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  
d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  r o c k i n g  i s  r e p l a c e d  by a d e c r e a s e ;  i n  s e v e r a l  
t h e  o p p o s i t e  o c c u r s .  

Type I V .  A b s e n c e  o f  r e a c t i o n  t o  r o c k i n g .  

l l T h i s  s e c t i o n  was w r i t t e n  w i t h  M .  D .  V e n s e l u m .  E x p e r i m e n t s  w e r e  
c o n d u c t e d  by  M .  G .  K u t a l e l a d z e  and  N .  V .  M e r a b i s h v i l i .  

2 6 2  



1111 111 

The p r e s e n c e  o f  a l a r g e  number o f  g r o u p s  and  t y p e s  o f  n e u r o n s  
a n d  a l s o  t h e  a b s e n c e  o f  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  t y p e  o f  r e a c t i o n  a n d  
t h e  r e g i o n  o f  t h e  b r a i n  s t r o n g l y  h i n d e r e d  a s o l u t i o n  o f  t h e  a s s i g n e d  
t a s k .  

A s  i s  known f r o m  t h e  l i t e r a t u r e  ( K a s t u k  a n d  S h a p o v a l o v ,  1 9 6 4 )  
t h i s  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  n e u r o n s  e s p e c i a l l y  o f  t h o s e  p o s s e s s i n g  
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y  i s  a s p a t i a l ,  t e m p o r a l  s u m m a t i o n  of r e s p o n s e s  
o f  a g i v e n  c e l l  t o  s t i m u l a t i o n  e n t e r i n g  f r o m  t h e  c e l l s  c o n n e c t e d  
w i t h  i t .  Many a f f e r e n t  i m p u l s e s  c o m i n g  f r o m  t h e  c e l l  a r e  s u p e r -  
i m p o s e d  o n  i t s  s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  w h i c h  t h e  
p a t t e r n  o f  c e l l  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  becomes  v e r y  c o m p l e x .  
E v i d e n t l y  t h i s  e x p l a i n s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  mean 
i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  f o r  e q u a l  t i m e  i n t e r v a l s  a n d  s u b s e q u e n t  c o n -  
s t r u c t i o n  o f  g r a p h s  a c c o r d i n g  t o  t h e s e  d a t a  d i d  n o t  g i v e  a u n i v a l u e d  
r e s p o n s e  t o  t h e  q u e s t i o n  o f  w h i c h  o f  t h e  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n  r e a c t s  
s p e c i f i c a l l y  t o  r o c k i n g .  I n  p r a c t i c a l l y  a l l  r e g i o n s ,  t h e  c h a n g e  i n  
t h e  r h y t h m i c i t y  o f  n e u r o n s  w a s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same .  T h i s  f o r c e d  
u s  t o  s e e k  o t h e r  m e t h o d s  o f  m a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s ,  w h i c h  w o u l d  a l l o w  
us  t o  r e p l y  t o  t h e  g i v e n  q u e s t i o n s .  

The e x p e d i e n c y  o f  a p p l y i n g  c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s l 2 f o r  e x p o s i n g  / 2 8 0  
t h e  n a t u r e  o f  t h e  r e a c t i o n  o f  a n  i n d i v i d u a l  n e u r o n  t o  r o c k i n g  i s  
d e t e r m i n e d  by  t h e  f o l l o w i n g  c i r c u m s t a n c e s .  

(1) The d i s t a n c e s b e t w e e n  i m p u l s e s  o f  a n e u r o n  r e s p o n s e  a r e  
r e p r e s e n t e d  by random v a l u e s  ( P e t u n i n ,  C h o r a y a n ,  1 9 6 6 ) .  

( 2 )  A d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  c h a n g e s  a c c o r d i n g  t o  p e r i o d i c  l a w .  

( 3 )  S i n g l e  n e u r o n s  o f  t h e  b r a i n  r e g i o n s  c o n d u c t e d  w i t h  t h e  
v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  m u s t  r e a c t  t o  r o c k i n g  w h i c h  m a n i f e s t s  i t s e l f  
i n  a d e f i n i t e  way on t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  t h e i r  i n t e r i m p u l s e  
i n t e r v a l s .  

T h e s e  p r e m i s e s  p r o v i d e  a b a s i s  f o r  e x p e c t i n g  t h a t  i n v e s t i g a t i n g  
c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  i n t e r i m p u l s e  i n t e r v a l s  o f  t h e  n e u r o n s  o f  
t h e  b r a i n  r e g i o n  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  w i l l  show 
p e r i o d i c  c o m p o n e n t s  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g .  
F i n a l l y ,  and i n  t h i s  c a s e  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  c a t e g o r i c a l l y  a s s e r t  
t h e  p r e s e n c e  o f  a c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e s e  r e g i o n s  and  t h e  v e s t i b u -  
l a r  a p p a r a t u s ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s p e a k  o f  t h e i r  s p e c i f i c  r e a c t i o n  
t o  r o c k i n g .  

A s  was n o t e d  a b o v e ,  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c e l l s  w a s  r e g i s -  
t e r e d  on  m o v i e  f i l m .  D e c i p h e r i n g  t h e  d a t a ,  ; . e . ,  d e f i n i n g  t h e  
d u r a t i o n  o f  t h e  i n t e r i m p u l s e  i n t e r v a l s ,  w a s  c o n d u c t e d  on a n  " O r b i t "  

I2The u s e  o f  t h i s  m e t h o d  r e l a t i v e  t o  p r o b l e m s  o f  a s i m i l a r  t y p e  o f  
i n v e s t i g a t i o n  w a s  p r o p o s e d  a n d  d e v e l o p e d  by  M .  D .  V e n t s e l ' .  
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i n s t r u m e n t  ( K a l i n o v s k i y ,  1 9 6 6 )  w h i c h  a l l o w s  o n e  t o  p l o t  t h e  i n t e r v a l s  
on a p e r f o r a t e d  t a p e  i n  a d o u b l e  c o d e  i n  t h e  command s y s t e m  u s e d  for 
t h e  " D n i e p e r "  e l e c t r o n i c  d i g i t a l  c o m p u t e r .  

I n  o r d e r  t o  c a l c u l a t e  t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  t h e  f o l l o w i n g  
f o r m u l a  w a s  u s e d :  

w h e r e  R x ( ~ )  i s  t h e  v a l u e  o f  a normed c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  w i t h  
a r g u m e n t  T ; 

T - 1, 2 ,  3,..., i s  t h e  d i f f e r e n c e  o f  t h e  n u m b e r s  i n  t h e  s e r i e s  
o f  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  ; 

xi, xi+T i s  t h e  v a l u e  o f  t h e  i - t h  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  a n d  t h e  
i n t e r v a l  d i s p l a c e d  i n  r e l a t i o n  t o  i t  a t  T i n t e r v a l s ;  

n i s  t h e  t o t a l  number o f  i n t e r v a l s ;  

M,, D, r e s p e c t i v e l y ,  a r e  t h e  m a t h e m a t i c a l  r e l i a b i l i t y  a n d  t h e  /281 
d i s p e r s i o n  o f  t h e  s e q u e n c y  o f  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s .  

The number  o f  i n t e r v a l s  f l u c t u a t e d  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  4 0 0  - 
7 0 0  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e i r  v a l u e s .  The f r e q u e n c y  o f  t h e  p e r i o d i c  
c o m p o n e n t s  o f  t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  w a s  d e f i n e d  a c c o r d i n g  t o  
t h e  o r i g i n a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  c o n t a i n i n g  2 0 0  - 
3 0 0  p o i n t s .  

I n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  f a c t  t h a t  o f t e n  t h e  p e r i o d  o f  t h e  c o r -  
r e l a t i o n  f u n c t i o n  i s  s u f f i c i e n t l y  d i f f i c u l t  t o  d e f i n e  v i s u a l l y ,  
i n  t h e  c a s e s  n e c e s s a r y  f o r  a p p r o x i m a t i o n  we u s e d  t h e  l e a s t  s q u a r e  
m e t h o d ,  c o n s i d e r i n g  t h a t  t h e  normed c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  i s  d e s c r i b e d  
by t h e  e x p r e s s i o n  

w h e r e  t h e  unknown p a r a m e t e r s  w e r e  a ,  A a n d  w .  A n a l y s i s  a c c o r d i n g  
t o  t h e  l e a s t  s q u a r e  m e t h o d  i n  e a c h  case  c o u l d  n o t  b e  a c c o m p l i s h e d  
d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h i s  r e q u i r e d  a g r e a t  w a s t e  of  m a c h i n e  t i m e .  

A f t e r  t h e  d e f i n i t i o n  o f  p a r a m e t e r s  a ,  A a n d  w ,  t h e  v a l u e s  o f  
t h e  a p p r o x i m a t e d  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  for t h e  c o m p a r i s o n  w e r e  
p l o t t e d  on  a g r a p h  o f  a n  e x p e r i m e n t a l l y  o b t a i n e d  f u n c t i o n  a n d  t h e n  
t h e  number  o f  p o i n t s  p e r  c o s i n u s o i d a l  p e r i o d  w e r e  d e f i n e d .  

On t h e  s t r e n g t h  o f  r a n d o m n e s s  o f  t h e  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  v a l u e s ,  
t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  c o n s t r u c t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  o r d i n a l  num- 
b e r  a n d  d i r e c t l y  a c c o r d i n g  t o  t i m e ,  g e n e r a l l y  s p e a k i n g ,  w e r e  d i f -  
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f e r e n t .  However ,  t h e  v a l u e s  of t h e  c o s i n u s o i d a l  p e r i o d ,  d e f i n e d  by 
t h o s e  a n d  o t h e r  m e t h o d s  c o r r e s p o n d  w i t h  a p r e c i s e n e s s  s u f f i c i e n t  
f o r  a p p l i c a t i o n .  

I n  s e v e r a l  cases  a n a l y s i s  a c c o r d i n g  t o  t i m e  more c l e a r l y  
showed t h e  p e r i o d i c  c h a n g e s  o f  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s ,  b u t  t h e  
p r o c e s s  o f  m a n u a l  d e c i p h e r i n g  makes t h i s  m e t h o d  p r a c t i c a l l y  u s e l e s s .  
With a d i r e c t  i n t r o d u c t i o n  o f  n e u r o n  r e s p o n s e s  i n t o  a n  e l e c t r o n i c  
d i g i t a l  c o m p u t e r  t h e  m e t h o d  o f  a n a l y s i s  a c c o r d i n g  t o  t i m e  b e c o m e s  
c o m p l e t e l y  r e a l .  E v i d e n t l y  t h e  b e s t  v a r i a n c e  w i l l  b e  t h e  p a r a l l e l  
a n a l y s i s  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  c e l l  a c c o r d i n g  t o  t h e  o r d i n a l  
numbers  o f  t h e  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l  a n d  a c c o r d i n g  t o  t i m e .  R e s u l t s  
o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t h i s  m e t h o d  o f  a n a l y s i s  t o  e x p e r i m e n t a l  d a t a  
a l l o w e d  u s  t o  d i v i d e  a l l  n e u r o n s  i n t o  two g r o u p s ;  t h o s e  r e a c t i n g  
a n d  t h o s e  n o t  r e a c t i n g  s p e c i f i c a l l y  t o  r o c k i n g .  T h o s e  s p e c i f i c a l l y  
r e a c t i n g  t o  r o c k i n g  w e r e  c o n s i d e r e d  t o  b e  t h o s e  n e u r o n s  whose i m -  
p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  d i s p l a y e d  a t e n d e n c y  t o  c h a n g e  p e r i o d i c a l l y  
w i t h  t h e  f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g .  A t y p i c a l  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  o f  
n e u r o n s  n o t  r e a c t i n g  s p e c i f i c a l l y  t o  r o c k i n g  i s  shown i n  F i g u r e  8 8 .  
A s  i s  shown i n  t h e  F i g u r e ,  s u c h  a f u n c t i o n  i s  s i m i l a r  t o  t h e  c o r -  
r e l a t i o n  f u n c t i o n  o f  a random Markov p r o c e s s  a n d  d o e s  n o t  c o n t a i n  
a n y  v i s i b l e  p e r i o d i c i t y .  I t  c a n  b e  a p p r o x i m a t e d  by  t h e  e x p r e s s i o n :  

N e u r o n s  o f  s u c h  a t y p e  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  a l l  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s  / 2 8 2  
o f  t h e  b r a i n .  An a t t e m p t  t o  c o m p a r e  a l l  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  
t h i s  t y p e  a l o n g  t h e  p a r a m e t e r  CL d i d  n o t  y i e l d  c l e a r  d i f f e r e n t a t i o n  
b e t w e e n  d i f f e r e n t  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s .  

C o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  o f  n e u r o n s  
s p e c i f i c a l l y  r e a c t i n g  t o  r o c k i n g  c o n t a i n e d  p e r i o d i c  c o m p o n e n t s  
c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g .  The f o r m  o f  t h i s  p e r i o d -  
i c i t y  a l l o w e d  u s  t o  s e p a r a t e  n e u r o n s  o f  t h i s  t y p e  i n t o  f o u r  g r o u p s .  

F i g .  88 F i g .  89 

P i g .  8 8 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n  o f  a Neuron  Not R e a c t i n g  S p e c i f i c a l l y  
t o  R o c k i n g  ( A c c o r d i n g  t o  V e n t z e l ’ ) .  

F i g .  8 9 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n s  o f  a Group A Neuron  ( A c c o r d i n g  t o  
V e n t z e l ’ ) .  
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The c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  o f  Group A n e u r o n s ,  t h e  m o s t  n u m e r o u s ,  
may b e  a p p r o x i m a t e l y  shown b y  ( 2 ) .  The t y p i c a l  e x a m p l e  o f  s u c h  a 
f u n c t i o n  i s  shown i n  F i g u r e  8 9 .  E v i d e n t l y  n e u r o n s  o f  t h i s  g r o u p  
c h a n g e  i n  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  i n  s t r i c t  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  t h e  
c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  t h e  G - f o r c e .  The i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  
t h e  n e u r o n  c o n s t a n t l y  ” f o l l o w s ”  t h e  c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  and  t h e  
d i r e c t i o n  o f  t h e  G - f o r c e .  T o  d e f i n e  t h e  p h a s e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  
t h e  f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g  a n d  t h e  f r e q u e n c y  o f  r e s p o n s e s ,  i . e . ,  w i t h  
t h e  a i d  o f  a u t o c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  t o  d e t e r m i n e  w h i c h  d i r e c t i o n  
o f  r o c k i n g  c o r r e s p o n d s  t o  a n  i n c r e a s e  or d e c r e a s e  o f  f r e q u e n c y  o f  
n e u r o n  r e s p o n s e ,  d o e s  n o t  a p p e a r  t o  b e  p o s s i b l e .  

I n  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r u s ,  7 0 %  o f  t h e  n e u r o n s  r e a c t e d  
s p e c i f i c a l l y  t o  a c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l e r a t i o n  ( i n d e p e n d e n t l y  
o f  w h e t h e r  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n c r e a s e d  or l o w e r e d  i n  r e s p o n s e  t o  
r o c k i n g ) .  I n  a l l  c a s e s  t h e  p e r i o d  o f  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  c o r r e l a t i o n  
f u n c t i o n  c o i n c i d e d  w i t h  t h e  a c t u a l  p e r i o d  o f  r o c k i n g  ( a r o u n d  1 . 2  
s e c ) .  I n  t h e  r e m a i n i n g  r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x ,  c o r r e l a t i o n  c u r v e s  
o f  n e u r o n  a c t i v i t y  d i d  n o t  c o n t a i n  a p e r i o d i c  c o m p o n e n t ,  and  
c o n s e q u e n t l y  r e a c t i o n s  o f  t h e  n e u r o n s  i n  r e s p o n s e  t o  r o c k i n g  w e r e  
n o n s p e c i f i c .  

N e u r o n s  o f  t h e  r e m a i n i n g  t h r e e  g r o u p s  w e r e  o b t a i n e d  o n l y  i n  / 2 8 3  
t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a .  

The t y p i c a l  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  o f  Group B n e u r o n s  i s  shown 
i n  F i g u r e  9 0 .  C h a r a c t e r i s t i c  o f  a f u n c t i o n  o f  t h i s  t y p e  i s  t h e  
p r e s e n c e  of s e p a r a t e  s u r g e s  a t  a d i s t a n c e  o f  h a l f  t h e  p e r i o d  o f  
r o c k i n g  f r o m  o n e  a n o t h e r .  Between s u r g e s  t h e  v a l u e s  o f  t h e  c o r r e -  
l a t i o n  f u n c t i o n  a r e  n e g a t i v e  a n d  do n o t  e x c e e d  0 . 1  - 1 . 3 .  Such  a 
c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  may c o r r e s p o n d  t o  a p r o c e s s  i n  w h i c h  g r o u p s  
( b u n d l e s )  o f  i m p u l s e s  p e r i o d i c a l l y  a r r i v e ,  w h i c h  s h a r p l y  d i f f e r s  
f r o m  t h e  w h o l e  s e q u e n c e  b y  t h e  s i z e s  o f  t h e  i n t e r v a l s  b e t w e e n  t h e m .  
I t  i s  p o s s i b l e  t o  i m a g i n e  t h a t  t h e  b u n d l e s  o f  i m p u l s e s  a r i s e  i n  s u c h  
c h a r a c t e r i s t i c  m o m e n t s ,  r e c u r r e n t  w i t h  a p e r i o d  e q u a l  t o  h a l f  t h e  
p e r i o d  o f  r o c k i n g .  I t  i s  l o g i c a l  t o  a s s u m e  t h a t  t h e s e  b u n d l e s  a r i s e  

- ‘ “ I  L 

F i g .  9 0  F i g .  9 1  

F i g .  9 0 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n  o f  Group B N e u r o n s  ( A c c o r d i n g  t o  
V e n t z e l ’ ) .  

F i g .  9 1 .  C o r r e l a t i o n  F u n c t i o n  o f  Group C N e u r o n s  ( A c c o r d i n g  t o  V e n t z e l ’ ) .  
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a t  t h e  moment when t h e  r o c k i n g  p a s s e s  t h r o u g h  t h e  m i d d l e  p o s i t i o n ,  
i . e . ,  w i t h  a G f o r c e  o f  1 G .  But  it i s  p o s s i b l e  a l s o  t o  i m a g i n e  
t h a t  a Group B n e u r o n  r e a c t s  w i t h  a c h a n g e  i n  i t s  i m p u l s e  a c t i v i t y  
o n l y  t o  a d e f i n i t e  d i r e c t i o n  o f  G - f o r c e  a c t i o n ,  i . e . ,  i t  g e n e r a t e s  
b u n d l e s  o f  i m p u l s e s  a t  t h e  t i m e  o f  u p w a r d  or downward r o c k i n g  m o t i o n .  

Group C n e u r o n s  d i s p l a y  i n  t h e i r  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  a c l e a r  
p e r i o d i c i t y  o f  t h e  f r e q u e n c y  o f  r o c k i n g  b u t ,  a s  o p p o s e d  t o  g r o u p  A 
n e u r o n s ,  t h e i r  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  c a n n o t  b e  a p p r o x i m a t e d  by  ( 2 ) ,  
s i n c e  t h e  p o i n t  o f  t h e  f i r s t  i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n  w i t h  t h e  
a x i s  o f  a b s c i s s a  l i e s  s i g n i f i c a n t l y  c l o s e r  t o  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  
c o o r d i n a t e  t h a n  1 / 4  t h e  c o s i n u s o i d a l  p e r i o d  ( F i g .  9 1 ) .  

Among t h e  n e u r o n s  we i n v e s t i g a t e d ,  a c o m p a r a t i v e l y  l a r g e  
number  c o m p r i s e d  Group D ,  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  w h i c h  p r e s e n t e d  
a s e q u e n c e  o f  p a i r e d  i m p u l s e s  ( s o - c a l l e d  d o u b l e t s ) .  A s  i n i t i a l  
m a t e r i a l  f o r  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  t h i s  
t y p e  o f  n e u r o n ,  t h e  i n t e r i m p u l s e  d i s t a n c e s  b o t h  b e t w e e n  d o u b l e t s  
a n d  w i t h i n  t h e  d o u b l e t s  t h e m s e l v e s  w e r e  t a k e n .  Thus  we i n t r o d u c e  
i n t o  t h e  e l e c t r o n i c  d i g i t a l  c o m p u t e r  a s e q u e n c e  o f  n u m b e r s  w h i c h  
r e p r e s e n t  s e q u e n c e s  o f  l a r g e  a n d  s m a l l  i n t e r v a l s  w h i c h  w e r e  i n -  
t e r r u p t e d  a t  t h e  p o i n t s  w h e r e  p u l s e s  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  
n e u r o n s  a p p e a r .  The c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  o f  s u c h  a s e q u e n c e  h a s  / 2 8 4  
u n i q u e  c h a r a c t e r  ( F i g .  9 2 ) .  

I n  s e v e r a l  c a s e s  t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  seemed t o  r e p r e s e n t  
p u l s a t i o n s ,  t h e  j u n c t i o n  p o i n t s  o f  w h i c h  w e r e  r e m o v e d  f r o m  o n e  
a n o t h e r  by  a p p r o x i m a t e l y  1 / 2  t h e  p e r i o d  o f  r o c k i n g .  I t  i s  n e c e s s a r y  
t o  n o t e  t h a t  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  i t s e l f  o f  n e u r o n s  o f  t h i s  t y p e  
i s  n o t  s t r i c t l y  c o n s t a n t .  Among d o u b l e t s  q u i t e  o f t e n  one  f i n d s  

s i n g l e  or g r o u p  ( w i t h  more  t h a n  2 
i m p u l s e s )  r e s p o n s e s  o f  c e l l s ,  a s  
a r e s u l t  o f  w h i c h  t h e  j u n c t i o n  

do n o t  a p p e a r  c l e a r l y  p r o n o u n c e d .  
4.; , p o i n t s  on t h e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  

. .  
GG ~ 

1 I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h a t  f o r  

I i ' ,  a f u n c t i o n s  o f  t h i s  t y p e ,  a n  i n c r e a s e  
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n e u r o n ,  ; . e . ,  t h a t  t h e  a p p e a r a n c e  o f  d o u b l e d  i m p u l s e s  becomes  more 
r e g u l a r  d u r i n g  r o c k i n g .  

T y p e s  o f  c o r r e l a t i o n s  f u n c t i o n s  e a n d  d a r e  d i f f i c u l t  t o  
e x p l a i n ,  a l t h o u g h  it i s  p o s s i b l e  t o  i m a g i n e  t h a t  t h e y  a p p e a r  as  
c o m b i n a t i o n  o f  g r o u p s  a a n d  b .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  p r e d o m i n a t i n g  t y p e  o f  r e a c t i o n  
o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  b r a i n  s t e m  w a s  t h e  a c t i v a t i o n  r e a c t i o n  e x -  
p r e s s e d  i n  t h e  n o t i c e a b l e  i n c r e a s e  i n  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  t h e  
n e u r o n s  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  o r g a n s .  M o r e o v e r  i t  was 
d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  number o f  n e u r o n s  w h i c h  a r e  a c t i v a t e d  w i t h  r o c k -  
i n g  i n c r e a s e s  a c c o r d i n g  t o  t h e  c o n d u c t i o n  a l o n g  t h e  s t e m  f r o m  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  t o  t h e  r e d  n u c l e u s  / 2 8 5  
e q u a l  t o ,  r e s p e c t i v e l y  5 4 ,  6 3 ,  7 3  and  1 0 0 % .  The d i f f e r e n c e  i n  t h e  
c h a n g e  i n  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  n e u r o n s  i n  r e s p o n s e  t o  r o c k i n g  i n  
c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  b a c k g r o u n d  d a t a  ( w i t h  a s i g n i f i c a n c e  l e v e l  o f  
0 . 0 5 )  w a s  r e l i a b l e  i n  a l l  c a s e s .  

The c i r c u m s t a n c e  t h a t  p r a c t i c a l l y  a l l  n e u r o n s  of t h e r e d  n u c l e u s  
a r e  a c t i v a t e d  by  t h e  a c t i o n  o f  a c c e l e r a t i o n  e v i d e n t l y  may b e  ex- 
p l a i n e d  by  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n u c l e u s  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  o r g a n i -  
z a t i o n  o f  m u s c l e  t o n e  a n d  p o s t u r e .  The v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  
r e a c h i n g  t h e  r e d  n u c l e u s  c a r r i e s  i n f o r m a t i o n  d e m a n d i n g  u r g e n t  m o b i l i -  
z a t i o n  a n d  e l e v a t i o n  o f  t h e  a c t i v i t y  o f  s t r u c t u r e s  s u p p o r t i n g  t o n i c  
s t r e s s  o f  t h e  m u s c u l a t u r e  a n d  o r g a n i z i n g  new p o s t u r e .  

E x t r e m e l y  i n t e r e s t i n g ,  a l t h o u g h  s t i l l  n o t  p r o p e r l y  e x p l a i n e d ,  
i s  t h e  f a c t  t h a t  a c c o r d i n g  t o  t h e  a m o u n t  o f  c o n d u c t i o n  f r o m  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  of t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  t o  t h e  r e d  n u c l e u s ,  
t h e  number o f  n e u r o n s  r e a c t i n g  s p e c i f i c a l l y  ( b y  o u r  d e f i n i t i o n )  
t o  r o c k i n g  d e c r e a s e s  s u r p r i s i n g l y .  T h u s ,  i n  t h e  m a c r o c e l l u l a r  
r e t i c u l a r  n u c l e u s  o f  t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  t h e  number o f  s p e c i f i c a l l y  
r e a c t i n g  n e u r o n s  t o t a l l e d  8 4 . 7 % ,  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  
p o n s  5 4 % ,  i n  t h e  s u b s t a n c e  n i g r a  21%, a n d  i n  t h e  r e d  n u c l e u s  o n l y  
6% ( t h e  r e m a i n i n g  n e u r o n s  r e a c t e d  n o n s p e c i f i c a l l y  t o  r o c k i n g ) .  P o s -  
s i b l y  t h i s  i n d i c a t e s  t h e  f a c t  t h a t  u n d e r  t h e  c o n d i t i o n s  o f  t h e  
g i v e n  e x p e r i m e n t s  " t h e  a n a l y s i s "  o f  e n t e r i n g  i n f o r m a t i o n ,  b a s i c a l l y ,  
i s  p e r f o r m e d  i n  r e g i o n s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  t h e  n e u r o n s  o f  
w h i c h , a s  i s  known,  p o s s e s s  d e v e l o p e d  c o l l a t e r a l s  e n s u r i n g  them of 
w i d e - s p r e a d  c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  v a r i o u s  s t r u c t u r e s  o f  t h e  b r a i n .  

A s  f a r  as t h e  b l a c k  s u b s t a n c e  and  t h e  r e d  n u c l e u s  a r e  c o n c e r n e d ,  
t h e s e  f o r m a t i o n s  b a s i c a l l y  fo rm d i r e c t i n g  i m p u l s e s  f o r  t h e  o r g a n i -  
z a t i o n  o f  t o n i c  s t r e s s  and  p o s t u r a l  a c t i v i t y  o f  t h e  a n i m a l  i n  r e s p o n s e  
t o  t h e  a c t i o n  o f  a c c e l e r a t i o n .  N e u r o n s  l o c a t e d  i n  t h e  a n t e r i o r  
e c t o s y l v i a n ,  t h e  m e d i a l - l a t e r a l  a n d  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r i ,  i n  
t h e  m a j o r i t y  o f  c a s e s ,  r e s p o n d e d  t o  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o -  
l i t h  r e c e p t o r  w i t h  s t r e n g t h e n i n g  o f  t h e  a c t i v i t y  w h e r e u p o n  t h e  num- 
b e r  o f  " a c t i v a t i n g "  n e u r o n s ,  r e s p e c t i v e l y ,  e q u a l  6 5 ,  6 0 . 7  and  7 0 % .  
I n  a d d i t i o n ,  t h e  c h a n g e s  i n  i m p u l s e  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  i n  
r e s p o n s e  t o  r o c k i n g ,  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  b a c k g r o u n d  d a t a  ( w i t h  
a s i g n i f i c a n t  l e v e l  o f  0 . 0 5 ) ,  w e r e  r e l i a b l e  i n  a l l  c a s e s .  
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A n a l y s i s  o f  t h e  o b t a i n e d  d a t a  by  t h e  m e t h o d  o f  c o r r e l a t i o n  
a n a l y s i s  showed t h a t  i n  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r u s ,  70% o f  
t h e  n e u r o n s  r e a c t  t o  a c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l e r a t i o n  ( i n d e -  
p e n d e n t l y ,  t h e  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n c r e a s e s  or l o w e r s  i n  r e s p o n s e  t o  
r o c k i n g ) , .  I t  p r o v e d  t o  b e  t h e  case t h a t  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  
i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  i n  t h e s e  n e u r o n s  c o n t a i n  p e r i o d i c  c o m p o n e n t s ;  
i n  a l l  cases t h e  p e r i o d  o f  o s c i l l a t i o n s  o f  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  
c o r r e s p o n d e d  w i t h  t h e  a c t u a l  p e r i o d  o f  r o c k i n g .  

Such  c o r r e s p o n d e n c e  i n d i c a t e s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  / 2 8 6  
a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r u s  p r e c i s e l y  r e a c t  t o  a c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  
o f  a c c e l e r a t i o n ;  i n  o t h e r  w o r d s ,  t h e y  s p e c i f i c a l l y  r e s p o n d  t o  
s t i m u l a t i o n .  A p e r i o d i c  c h a n g e  i n  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  w a s  a b s e n t  
i n  t h e  v i s u a l  ( 8 9  n e u r o n s )  a n d  a u d i t o r y  ( 7 4  n e u r o n s )  r e g i o n s  o f  t h e  
c o r t e x ,  a s  w e l l  a s  i n  t h e  a n t e r i o r  e c t o s y l v i i  ( 5 8  n e u r o n s )  a n d  i n  
a p p r o x i m a t e l y  3 0 %  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r u s .  
C u r v e s  o f  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  t h e s e  n e u r o n s  p r o v e d  t o  b e  t y p i c a l  
f o r  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s  o f  t h e  random s i g n a l .  C o n s e q u e n t l y  a 
c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  i n t e r s p i k e  i n t e r v a l s  was n o t  c o n n e c t e d  w i t h  
a c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l e r a t i o n .  We d e f i n e d  s u c h  a t y p e  of  
r e a c t i o n  a s  n o n s p e c i f i c .  

I n s o f a r  as 3 0 %  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  
g y r u s  d i d  n o t  d i s p l a y  p e r i o d i c  c h a n g e s  o f  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s ,  i t  
i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( i t s  o t o l i t h  
p o r t i o n )  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h i s  r e g i o n  by  two p a t h s :  a s h o r t  s p e c i f i c  
a n d  a m u l t i s y n a p t i c  n o n s p e c i f i c  p a t h .  The s p e c i f i c  p a t h  p a s s e s ,  
e v i d e n t l y ,  a l o n g  t h e  f o l l o w i n g  f o r m a t i o n s :  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r s ,  
t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e ,  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i ,  t h e  t h a l a m i c  s p e c i f i c  
n u c l e u s  a n d  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i a n  g y r u s .  The n o n s p e c i f i c  p a t h  
f o l l o w s  f rom t h e  r e c e p t o r  t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  b r a i n  
s t e m  d i r e c t l y  or a c r o s s  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t o  t h e  n o n s p e c i f i c  
t h a l a m i c  n u c l e u s  and  h e n c e  a g a i n  t o  t h e  a n t e r i o r  s u p r a s y l v i i  g y r u s .  
By means o f  t h i s  r e t i c u l o - t h a l a m i c  s y s t e m ,  e v i d e n t l y ,  a n o n s p e c i f i c  
r e a c t i o n  a r i s e s  i n  two r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x .  The f i r s t  e x p e r i m e n t  
of  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  f o r  t h e  i n v e s t i g a t i o n  of  
r e a c t i o n s  o f  v a r i o u s  s e c t i o n s  o f  t h e  b r a i n  o f  c a t s  t o  r o c k i n g  p e r -  
m i t t e d  u s  t o  o b t a i n  s e v e r a l  s u p p l e m e n t a r y  d a t a  c h a r a c t e r i z i n g  t h e  
c h a n g e  i n  a c t i v i t y  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s  o f  
t h e  c o r t e x  a n d  t h e  b r a i n  s t e m  i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o t o -  
1 i t . h  a p p a r a t u s .  W e  s u c c e e d e d  i n  s h o w i n g  two c h a r a c t e r i s t i c  t y p e s  
o f  r e a c t i o n  o f  n e u r o n s :  t r a c i n g  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f  a c c e l e r a t i o n s  
and  s e p a r a t i o n  o f  d e f i n i t e  m o t i o n s  o f  t h e  a n i m a l s  ( p o s s i b l y  a c h a n g e  
i n  d i r e c t i o n )  a n d  t o  d e f i n e  r e g i o n  of  t h e  c o r t i c a l  r e p r e s e n t a t i v e  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( i t s  o t o l i t h  p o r t i o n ) .  The g i v e n  r e -  
g i o n  c o r r e s p o n d e d  w i t h  t h a t  o b t a i n e d  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  i n a d e q u a t e  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  A l l  t h i s  i n d i c a t e s  t h e  p o s s i b l e  
p r o s p e c t  f o r  a method o f  s o l v i n g  s e v e r a l  p r o b l e m s  o f  p h y s i o l o g y ,  
i n  p a r t i c u l a r ,  d e f i n i t i o n s  o f  t h e  c o n d u c t i n g  p a t h s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a n a l y z e r  ( c f .  a l s o  , K u t a t e l a d z e  , 1 9 6 7 a  , b ; K u t a t e l a d z e  , M e r a b i s h v i l i  , 
V e n t s e l ' ,  1 9 6 7 ;  M e r a b i s h v i l i ,  1 9 6 7 ) .  
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T h u s ,  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  
h e m i s p h e r e s ,  o n  t h e  o n e  h a n d  e l i c i t s  p r i m a r y  r e s p o n s e s  l o c a l i z e d  
( i n  c a t s )  i n  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n s  o f  t h e  e c t o -  a n d  s u p r a s y l v i a n  
g y r i  ( i f  s t i m u l a t i o n  i s  d i s c r e t e  and  s h o r t - t e r m ) ;  on t h e  o t h e r  
h a n d ,  i t  h a s  a g e n e r a l i z e d  d i f f u s e  a c t i v a t i n g  i n f l u e n c e  on e + e c t r i  
c a l  a c t i v i t y  o f  t h e  c o r t e x ,  w h i c h  i s  e x p r e s s e d  i n  a s t r e n g t h e n i n g  
o f  t h e  s w i f t  o s c i l l a t i o n s  a n d  s u p p r e s s i o n  o f  t h e  s l o w  o s c i l l a t i o n .  
T h i s  i s  a t y p i c a l  p i c t u r e  o f  EEG a r o u s a l ,  w h i c h  i s  o b s e r v e d  w i t h  
a d e q u a t e  a n d  i n a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n s  o f  o t h e r  s e n s e  o r g a n s  or w i t h  
d i r e c t  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  

C o n v e r g e n c e  o f  V e s t i b u l a r  Afference o f  S i g n a l s  
a n d  Afferen t  S i g n a l s  o f  Other O r i g i n s  on  C o r t i c a l  N e u r o n s  

One o f  t h e  b a s i c  n e u r o p h y s i c l o g i c a l  m e c h a n i s m s  o f  i n t e r a c t i o n  
o f  r e c e p t o r  s y s t e m s ,  a s  w a s  e x t a b l i s h e d  by  Fessa r  and  h i s  s c h o o l  
( F e s s a r ,  1 9 6 2 ,  1 9 6 4 ;  B y n z e r ,  Ember ,  1 9 6 4 ,  e t  a l . ) ,  i s  t h e  c o n v e r -  
g e n c e  o f  a f f e r e n t  f l o w s  o f  v a r i o u s  m o d a l i t y  on t h e  same s t r u c t u r e s  
o f  t h e  b r a i n .  

The c o n v e r g e n c e  o f  v i s u a l  a n d  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  on t h e  
c o r t i c a l  n e u r o n s  o f  t h e  p r i m a r y  v i s u a l  p r o j e c t i o n  z o n e  ( F i e l d  1 7 )  
o f  t h e  c a t  w e r e  f i r s t  d i s c o v e r e d  and  i n v e s t i g a t e d  i n  J b u n g ' s  l a b o r a -  
t o r y  ( J d u n g ,  1 9 6 4 ) .  

An e x t e n s i v e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  c o n v e r g e n c e  o f  v e s t i b u l a r  
a f f e r e n t  s i g n a l s  a n d  s i g n a l s  o f  o t h e r  m o d a l i t i e s  on s p e c i f i c  
n e u r o n s  i n  v a r i o u s  c o r t i c a l  r e g i o n s  o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s ,  
u s i n g  a p r e p a r a t i o n  o f  e n c e ' p h a l e  i s o l e '  o f  a c a t ,  were c o n d u c t e d  by  
K o r n h u b e r  and  D a F o n s e c a  ( 1 9 6 4 ) .  The a u t h o r s  r e g i s t e r e d  t h e  a c t i v i t y  
o f  n e u r o n s  i n  g .  g .  e c t o - s u p r a s y l v i i  a n t e r i o r a e  ( p r i m a r y  v e s t i b u l a r  
r e g i o n ) ,  i n  t h e  m e d i a l  a n d  a n t e r i o r  r e g i o n s  o f  g .  s u p r a s y l v i u s  me- 
d i a l i s ,  i n  t h e  p r i m a r y  s o m a t i c  r e g i o n  ( g .  p o s t c r u c i a t u s ) ,  i n  
g .  l a t e r a l i s  a n t e r i o r ,  i n  t h e  p r i m a r y  a u d i t o r y  r e g i o n  ( g .  e c t o s y l v i u s  
p o s t e r i o r ) ,  i n  t h e  s u p e r i o r  p o r t i o n  o f  g .  e c t o s y l v i u s  p o s t e r i o r ,  i n  
t h e  r e a r  p o r t i o n  o f  g .  s u p r a s y l v i u s  m e d i a l i s ,  i n  B r o a d m a n s '  r e g i o n s  
1 7  and  1 8 ,  i n  t h e  l a t e r a l  g e n i c u l a t e  b o d y  ( s t e r o t a x i c a l l y  t h r o u g h  
a n  i n t a c t  b r a i n  a n d  a f t e r  s u c t i o n  r e m o v a l  o f  a b r a i n  t i s s u e  up  t o  
t h e  l a t e r a l  v e n t r i c a l ) .  A t o t a l  o f  474  n e u r o n s  w e r e  r e g i s t e r e d .  
R e a c t i o n s  o f  n e u r o n s  i n  t h e  e n u m e r a t e d  r e g i o n s  t o  v i s u a l  ( b i n o c u l a r  
d i f f u s e  w h i t e  l i g h t ,  e y e l i d s  c l o s e d ) ,  v e s t i b u l a r  ( p o l a r i z a t i o n ,  
c a l o r i z a t i o n )  a n d  a c o u s t i c  ( c l i c k s ,  b a n g s ,  w h i s t l i n g ,  h i s s i n g )  
s t i m u l a t i o n  w e r e  i n v e s t i g a t e d .  

R e s p o n s e s  o f  n e u r o n s  t o  a p p l i e d  s t i m u l i  w e r e  d i v i d e d  i n t o  two 
m a i n  t y p e s  by  t h e  a u t h o r s :  s p e c i f i c  (Type  I )  a n d  n o n s p e c i f i c  (Type  
11). S p e c i f i c  r e s p o n s e s  w e r e  c h a r a c t e r i z e d  by  s h o r t  a n d  r e l a t i v e l y  
c o n s t a n t  l a t e n t  p e r i o d s ,  w h i c h  b e g a n  i m m e d i a t e l y  f r o m  t h e  maximum 
i n i t i a l  r e a c t i o n  ( e i t h e r  a c t i v a t i o n  or i n h i b i t i o n ) ,  s t r i c t l y  d e -  
p e n d e n t  u p o n  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  s t i m u l i .  F o r  n o n s p e c i f i c  r e s p o n s e s ,  
p r o l o n g e d  and  v a r i a b l e  l a t e n t  p e r i o d s  w e r e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  a s l o w  
b e g i n n i n g  of a c t i v a t i o n ,  w h i c h  w a s  p r o l o n g e d  a n d  e v e n  s o m e t i m e s  i n -  
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c r e a s e d  a f t e r  t h e  e n d  o f  t h e  a c t i o n  o f  t h e  s t i m u l u s .  N o n s p e c i f i c  / 2 8 8  
r e s p o n s e s  d e p e n d e d  on t h e  c o n d i t i o n  of  w a k i n g  o f  t h e  a n i m a l s  a n d  
a r o s e  t o  s t i m u l i  o f  v a r i o u s  s e n s o r y  m o d a l i t i e s .  The  u n i f o r m i t y  o f  
n o n s p e c i f i c  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l i  o f  v a r i o u s  m o d a l i t i e s ,  a g e n e r a l  
a p p e a r a n c e  i n  t h e  c o r t e x  a n d  a l s o  t h e  a b s e n c e  o f  p r e c i s e  t e m p o r a l  
c o n n e c t i o n s  t o  t h e  s t i m u l u s  i n  t h e m ,  c o n t r a d i c t  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  
s u c h  r e s p o n s e s  c o n t a i n  s p e c i f i c  s e n s o r y  i n f o r m a t i o n .  I t  i s  d i f f i c u l t  
t o  i m a g i n e  t h a t  c o r t i c a l  r e a c t i o n s  w i t h  p r o l o n g e d  a n d  v a r i a b l e  
l a t e n t  p e r i o d s  c o n t i n u i n g  e v e n  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  m i g h t  
b e  b a s i c  f o r  p r e c i s e  s e n s o r y  o r i e n t a t i o n .  R e s p o n s e s  o f  s u c h  a n a t u r e ,  
on t h e  o t h e r  h a n d ,  a r e  c o m p l e t e l y  e x p l a i n a b l e  b y  c o n t e m p o r a r y  con-  
c e p t s  on t h e  r o l e  o f  t h e  s p e c i f i c  r e t i c u l o - t h a l a m i c  s y s t e m  a n d  t h e  
r e g u l a t i o n  o f  th’e l e v e l  o f  w a k i n g  a n d  a t t e n t i o n .  

S p e c i f i c  r e s p o n s e s  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  e v e n  more 
n u m e r o u s  i n  g .  g .  e c t o - s u p r a s y l v i u s  a n t e r i o r a e  ( t h e  p r i m a r y  v e s t i b u -  
l a r  r e g i o n ) ,  w e r e  r a r e l y  o b s e r v e d  i n  t h e  a n t e r i o r  a n d  c e n t r a l  p o r -  
t i o n s  o f  g .  s u p r a s y l v i u s  m e d i a l u s  o r  i n  t h e  p r i m a r y  s o m a t i c  a n d  
a u d i t o r y  r e g i o n s ,  a n d  e x t r e m e l y  r a r e l y  i n  t h e  v i s u a l  a n d  o c u l o - v i s u a l  
r e g i o n s .  The  m a j o r i t y  o f  s p e c i f i c  r e s p o n s e s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  
r e g i o n s  h a d  a l a t e n t  p e r i o d  o f  5 - 1 5  m s e c .  The a u t h o r s  c a l l e d  s u c h  
r e s p o n s e s  ” p r i m a r y  s p e c i f i c  r e s p o n s e s ”  , i n  c o n t r a s t  t o  t h e  a s s o c i a -  
t i v e  s p e c i f i c  r e s p o n s e s  w i t h  more p r o l o n g e d  l a t e n t  p e r i o d s  ( 2 5 - 1 5 0  
m s e c ) .  N e u r o n s  w i t h  s p e c i f i c  a s s o c i a t i v e  r e s p o n s e s  more  f r e q u e n t l y  
r e a c t e d  t o  s t i m u l i  o f  o t h e r  m o d a l i t i e s .  Wi th  r e p e a t e d  s t i m u l a t i o n ,  
t h e  r e a c t i o n  o f  s u c h  n e u r o n s  ( t o  a u d i t o r y  or v i s u a l  s t i m u l a t i o n )  
d e c r e a s e d  or i n c r e a s e d .  

U s i n g  t h i s  c r i t e r i o n  f o r  t h e  s p e c i f i c  n a t u r e  o f  r e s p o n s e s  o f  
s e p a r a t e  n e u r o n s  a s s u m e d  b y  t h e  a u t h o r s ,  m o s t  o f  t h e  r e a c t i o n s  o f  
c o r t i c a l  n e u r o n s  i n  F i e l d  1 7  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  w h i c h  
G r i i s s e r  a n d  c o l l .  ( 1 9 5 9 ) a n d  G r i i s s e r  a n d  G r i i s s e r - C o r n e h l s  ( 1 9 6 0 )  
c l a s s i f i e d  a s  i n d i c a t o r s  o f  s p e c i f i c  v e s t i b u l a r  i n f l u e n c e s  a n d  con-  
s i d e r e d  as  a b a s i s  f o r  t h e  s p e c i f i c  v i s u a l  v e s t i b u l a r  c o o r d i n a t i o n ,  
i t  w o u l d  f o l l o w  t o  c l a s s i f y  t h e m  as n o n s p e c i f i c .  G r i i s s e r  a n d  G r i i s s e r -  
C o r n e h l s  ( 1 9 5 9 )  b a s e d  t h e i r  a s s u m p t i o n  on a number o f  g e n e r a l l y  
known p s y c h o p h y s i o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s .  B u t  t h e s e  o b s e r v a t i o n s  may 
b e  e x p l a i n e d  e v e n  w i t h o u t  a d m i t t i n g  t h e  s p e c i f i c  v e s t i b u l o - v i s u a l  
c o o r d i n a t i o n .  T h u s ,  i t  i s  known t h a t  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n s  (ro- 
t a t i o n  or g a l v a n i z a t i o n )  i n  man e l i c i t  a d i s t u r b a n c e  n o t  o n l y  o f  t h e  
v i s u a l  b u t  a l s o  o f  t h e  a u d i t o r y  a n d  t a c t i l e  s e n s a t i o n s  ( B e c h t e r e v ,  
1 8 9 6 ) .  

K o r n h u b e r  a n d  D a F o n s e c a  s e p a r a t e d  6 s u b t y p e s  o f  s p e c i f i c  r e a c -  
t i o n s  o f  t h e  c o r t i c a l  n e u r o n s  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  
The  r e a c t i o n s  o f  t h r e e  s u b t y p e s  d e p e n d e d  u p o n  t h e  d i r e c t i o n  o f  
p o l a r i z i n g  c u r r e n t ,  w h i l e  t h r e e  d i d  n o t  d e p e n d  on t h e  d i r e c t i o n  o f  
p o l a r i z a t i o n  c u r r e n t .  T w o - t h i r d s  o f  s p e c i f i c  r e s p o n s e s  r e g i s t e r e d  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  b e l o n g e d  t o  t h e  n e u r o n  g r o u p  whose  r e a c t i o n s  
d e p e n d e d  u p o n  t h e  d i r e c t i o n  o f  a l o w - i n t e n s i t y  p o l a r i z i n g  c u r r e n t  
( 0 . 5  - 2 mA). 

I n  t h e  m a j o r i t y  o f  c a s e s ,  s u b t y p e s  o f  s p e c i f i c  r e a c t i o n s  d i d  / 2 8 9  
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n o t  r e m a i n  c o n s t a n t  w i t h  an  i n c r e a s e  i n  i n t e n s i t y  o f  t h e  s t i m u l u s ,  
b u t  w e r e  t r a n s f o r m e d  i n t o  o n e  a n o t h e r ,  w h i c h  t h e  a u t h o r s  c o n n e c t  
w i t h  t h e  c o n v e r g e n c e  o f  a f f e r e n t  s i g n a l s  f r o m  v a r i o u s  v e s t i b u l a r  
r e c e p t o r s  o f  o n e  l a b y r i n t h .  A c t u a l l y ,  as D u e n s i n g  a n d  S h a e f e r  
( 1 9 5 9 )  s h o w e d ,  f o r  a m a j o r i t y  o f  n e u r o n s  o f  v e s t i b u l a r  n u c l e i  t h e  
c o n v e r g e n c e  o f  i m p u l s e s  i s  c h a r a c t e r i s t i c  e v e n  f r o m  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s  and  f r o m  t h e  m a c u l a .  M o r e o v e r  , v e s t i b u l a r  a f f e r e n t s  , con-  
v e r g i n g  on  t h e  c o r t i c a l  n e u r o n s ,  d i f f e r  i n  t h r e s h o l d  a n d  c h a r a c t e r  
o f  r e a c t i o n .  Thus  A n d e r s o n  and  G e r n a n d t  ( 1 9 5 4 1 ,  as  was n o t e d  a b o v e ,  
d i s c o v e r e d  v a r i o u s  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n s  o f  s e p a r a t e  v e s t i b u l a r  
o r g a n s  w h i c h ,  a t  t h e  same t i m e ,  h a d  i n s i g n i f i c a n t  r e g i o n s  o f  i n t e r -  
s e c t i  o n .  

I n s o f a r  as  i n  e x p e r i m e n t s  no  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  r e s p o n s e s  o f  
n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n  w e r e  f o u n d  w h i c h  d e p e n d e d  on t h e  
d i r e c t i o n  o f  p o l a r i z i n g  c u r r e n t  t o  t h e  i p s i -  a n d  c o n t r a l a t e r a l  s t i m -  
u l a t i o n ,  K o r n h u b e r  a n d  D a F o n s e c a  a s s u m e  t h a t  b o t h  h e m i s p h e r e s  u n d e r  
n a t u r a l  c o n d i t i o n s ,  r e c e i v e  e q u a l  i n f o r m a t i o n  on  t h e  d i r e c t i o n  of  
a c c e l e r a t i o n ,  ; . e . ,  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n  i s  b i -  
l a t e r a l .  Such  a r e a c t i o n  i s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  n e u r o n s  r e a c t i n g  t o  
v e s t i b u l a r  s t i m u l i  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  b r a i n  s t e m ,  
b u t  i s  n o t  o b s e r v e d  i n  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  ( c f .  Chap .  
1 1 1 ) .  P r o b a b l y  t h e  r e a c t i o n  of  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  
i s  e x p l a i n e d  by  t h e  f u n c t i o n a l  i n t e r s e c t i o n  o f  v e s t i b u l o - r e t i c u l o -  

t h a l a m i c  p r o j e c t i o n s .  I n s o f a r  as  b a r b i t u r a t e  a n a e s t h e s i a  s u b s t a n -  
t i a l l y  s u p p r e s s e d  i p s i l a t e r a l  r e s p o n s e s ,  t h e  a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  
i n t e r s e c t i n g  p a t h s  a r e  b a s i c a l l y  m o n o s y n a p t i c ,  w h i l e  i p s i l a t e r a l  
p a t h s  h a v e  s e v e r a l  s y n a p s e s  i n  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n .  Such  a 
c o n c l u s i o n  i s  s t r e n g t h e n e d  e v e n  more by t h e  d a t a  f r o m  e x p e r i m e n t s  
on  monkeys ( F r e d r i c k s o n  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

The r h y t h m  o f  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  d i d  n o t  c o r r e l a t e  
w i t h  n y s t a g m u s  a r i s i n g  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  b u t  i f  
t h e  e y e s  of t h e  a n i m a l  w e r e  o p e n ,  d i s c h a r g e s  o f  n e u r o n s  w e r e  g r o u p e d  
i n  t h e  r h y t h m  o f  n y s t a g m u s .  D u e n s i n g  and  S h a e f e r  ( 1 9 5 8 )  showed 
t h a t  w i t h  c l o s e d  e y e s ,  i n  many n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  
c o r r e l a t i o n  o f  c h a n g e  i n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  w i t h  t h e  r h y t h m  of 
n y s t a g m u s  i s  o b s e r v e d .  C o n s e q u e n t l y  t h e  r e s u l t s  o f  K o r n h u b e r  and  
D a F o n s e c a  a r e  e x p l a i n e d  e i t h e r  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  p r o j e c t i n g  t o  t h i s  e l e m e n t  d o  n o t  h a v e  n y s t a g m u s  
m o d u l a t i o n ,  or s u c h  m o d u l a t i o n  e x i s t s  b u t  i t  i s  removed i n  t h e  t h a l -  
amus.  The a s s u m p t i o n  t h a t  n y s t a g m i c  r h y t h m  ( t h e  s w i f t  p h a s e  o f  
n y s t a g m u s )  i s  c o o r d i n a t e d  n o t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  b u t  i n  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a g r e e s  w i t h  t h e  c o n c l u s i o n s  o f  L o r e n t e  d e  No 
( 1 9 3 3 b )  and D u e n s i n g  a n d  S h a e f e r  ( 1 9 5 7 ,  1 9 5 8 ) .  I n  t h i s  c a s e  f r e -  
q u e n c y  m o d u l a t i o n  o f  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  i n  t h e  r h y t h m  
of  n y s t a g m u s  w o u l d  b e  e l i c i t e d  by r e c u r r e n t  r e t i c u l a r  c o n n e c t i o n s  
( L o r e n t e  de  No, 1 9 3 3 b ) .  

The a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  t h e  r h y t h m  o f  n y s t a g m u s  d e f i n e d  by / 2 9 0  
t h e  s w i f t  p h a s e s ,  i s  a n  a u t o m a t i c  p r o c e s s  a c c o m p l i s h e d  i n  t h e  b r a i n  
s t e m  w h i c h  i s  c o r r e c t e d  o n l y  by  t h e  c o r t e x  of t h e  b r a i n .  The f a c t  
t h a t  t h e  g r o u p i n g  d i s c h a r g e s  of  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  i n  
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t h e  n y s t a g m u s  r h y t h m  t a k e s  p l a c e  o n l y  w i t h  open  e y e s  a t t e s t s  t o  t h e  
f a c t  t h a t  i n f o r m a t i o n  n o t  a b o u t  s w i f t  p h a s e s  o f  n y s t a g m u s  as  s u c h ,  
b u t  a b o u t  t h e  r e s u l t  o f  e y e  movements  ( t h e  a p p e a r a n c e  o f  new o b j e c t s  
i n  t h e  f i e l d  of v i s i o n  a f t e r  s w i f t  d e v i a t i o n  o f  t h e  e y e s )  e n t e r s  
t h e  c o r t e x .  

N o n s p e c i f i c  r e a c t i o n s  o f  n e u r o n s  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  
i n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  K o r n h u b e r  and D a F o n s e c a ,  w e r e  r e g i s t e r e d  i n  
a l l  i n v e s t i g a t e d  r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x ,  e v e n  i n  t h e  l a t e r a l  g e n i c u -  
l a t e  body w i t h  s t e r o t a x i c  r e g i s t r a t i o n  t h r o u g h  t h e  i n t a c t  h e m i s p h e r e .  
T h e s e  r e a c t i o n s  w e r e  m a n i f e s t e d  i n  t h e  f o r m  o f  a c t i v a t i o n ;  i n h i b i -  
t i o n  o f  a c t i v i t y  w a s  n o t e d  o n l y  i n  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  g .  l a t e -  
r a l i s .  

G .  I .  G o r g i l a d z e  and  G .  D .  S m i r n o v  ( 1 9 6 7 ) ,  i n v e s t i g a t i n g  t h e  
i n f l u e n c e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  on n e u r o n  a c t i v i t y  o f  t h e  
v i s u a l  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r u m  i n  a c a t ,  l i k e w i s e  d i d  n o t  o b s e r v e  a 
s i n g l e  c a s e  o f  s u p p r e s s i o n  o f  n e u r o n  a c t i v i t y  i n  t h e  p r i m a r y  v i s u a l  
p r o j e c t i o n  zone  i n  r e s p o n s e  t o  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  

S p e c i f i c  r e a c t i o n s  o f  t h e  c o r t i c a l  n e u r o n s  t o  v i s u a l  s t i m u l i  
were  d i s c o v e r e d  by K o r n h u b e r  and  D a F o n s e c a  i n  B r o a d m a n ' s  r e g i o n s  
1 7  and  1 8 ,  i n  g .  s u p r a s y l v i u s  m e d i a l i s ,  g .  e c t o s y l v i u s  p o s t e r i o r ,  
and  a l s o  i n  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  ( w h i c h  a c t u a l l y  h a d  a more pro- 
l o n g e d  l a t e n t  p e r i o d ) .  I n  t h e  p r i m a r y  s o m a t i c  r e g i c , n ,  r e s p o n s e s  to 
l i g h t  w e r e  i n f r e q u e n t  a n d  v a r i a b l e .  

T w o - t h i r d s  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  p r i m a r y  a u d i t o r y  z a n e  r e a c t e d  
s p e c i f i c a l l y  t o  a u d i t o r y  s t i m u l i ,  w h l l e  i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n s  
o n l y  1 / 3  o f  a l l  n e u r o n s  s o  r e a c t e d .  I r r e g u l a r  s p e c i f i c  a u c i t o r y  
r e a c t i o n s  w e r e  n o t e d  i n  t h e  p r i m a r y  s o n l a t i c  r e g i o n ,  t h e  v i s v a l  
r e g i o n  g .  l a t e r a l i s  a n t e r i o r ,  a n d  g .  s u p r a s y l . v i u s  m e d i a l i s .  

C o n v e r g e n c e  o f  s p e c i f i c  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l i  o f  one  m o d a l i t y  
and  n o n s p e c i f i c  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l i  o f  c1the-n m o d a l i t i e s  w e r e  d i s -  
c o v e r e d  by K o r n h u b e r  a n d  D a F o n s e c a  i n  a l l  r e g i o n s  o f  t h e  c o r t e x  and  
i n  t h e  g e n i c u l a t e  body. 

The g r e a t e r  p o r t i c n s  o f  n e u r o n s  o f  t h e  a u d i t o r y ,  v i s u a l  and  
o c u l o - v i s u a l  r e g i o n s ,  ( i n c l u d i n g  g .  s u p r a s y l v i u s  a n d  g .  e c t o s y l v i u s  
p o s t e r i o r )  show c o n v e r g e n c e  o f  a u d i t o r y  o r  v i s u a l  r e s p o n s e s  a n d  non-  
s p e c i f i c  r e s p o n s e s  o f  a n o r h e r  o r i g i n .  

F o r  n o n s G e c i f i c  a c t i v a t i c n ,  t h e  i n t e r m o d a ' r  i n t e r a c t i o n  p r o v e d  
t o  b e  p r i n c i p a l l y  t h e  s a m s  f c r  a l l  a f f e r e n t s .  S p e c i f i c  e x c i t a t i o n  
w a s  s t r e n g t h e n e d  n o n s p e c i f i c a l l y  u n t i l  maximum r e s p o n s e  w a s  r e a c h e d .  
For t h i s  r e a s o n ,  s p e c i f i c  p r i m a r y  a c t i v a t i o n  u s u a l l y  e i t h e r  d i d  n o t  
a r i s e  o r  a r o s e  i n s i g n i f i c a n t l y .  S p e c i f i c  i n h i b i t i o n  a l w a y s  s o m i -  
n a t e d  n o n s p e c i f i c  e x c i t a t i o n .  T h e r e f o r e  t y p e s  o f  s p e c i f i c  a c t i v a -  /291 
t i o n  r e m a i n e d  c o n s t a n t  d u r i n g  n o n s p e c i f i c  i n f l u e n c e s .  T h u s ,  i n  t h e  
e x p e r i m e n t s  of G o r g i l a d z e  a n d  Sin i rnov  ( 1 9 6 7 ) ,  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  
l a b y r i n t h ,  t o g e t h e r  w i t h  s t r e n g t h e n i n g  of  i m p u l s e  a c t i v i t y  of t h e  
n e u r o n s  o f  t h e  v i s u a l  c o r t e x ,  s t a b i l i z e d  a n d  s t r e n g t h e n e d  t h e  r e a c t i o n  
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o f  a c t i v a t i o n ,  t o  a l i g h t  b u r s t ,  c h a r a c t e r i s t i c  for t h e  g i v e n  
n e u r o n .  I f  t h e  n e u r o n s  r e a c t e d  w e a k l y  t o  l i g h t ,  or i t s  r e a c t i o n  
w a s  u n s t a b l e ,  t h e n  w i t h  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  t h e  same s t i m -  
u l u s  c l e a r l y  shows t h a t  t h i s  n e u r o n  b e l o n g e d  t o  o n e  or t h e  o t h e r  
t y p e .  P r e c i s e l y  s u c h  c h a n g e s  i n  r e a c t i o n s  of n e u r o n s  t o  t h e  l i g h t  
were e l i c i t e d  e v e n  by  p a i n  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s k i n .  I t  i s  i m p o r t a n t  
t o  n o t e  t h a t  G o r g i l a d z e  and  S m i r n o v  d i d  n o t  e v e n  o n c e  o b s e r v e  d i s a p -  
p e a r a n c e  o f  t h e  r e a c t i o n  o f  n e u r o n s  t o  l i g h t  s t i m u l u s  w i t h  s h a r p l y  
e x p r e s s e d  s t r e n g t h e n i n g  o f  i m p u l s e  a c t i v i t y  i n  r e s p o n s e  t o  p o l a r i z a -  
t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  or t o  c u t a n e o u s  p a i n  s t i m u l u s .  The f a c t  t h a t  
t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  s t i m u l a t i o n  o n  t h e  p r i m a r y  p r o j e c t i o n  

j.' o f  t h e  v i s u a l  z o n e  i s  n o t  s p e c i f i c ,  i . e . ,  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  i n f o r -  
m a t i o n  i n p u t  i n t o  t h e  c o r t e x  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  g i v e n  s y s t e m s  

' . o f  r e c e p t o r s ,  i s  s u p p o r t e d  e v e n  by  t h e  s i m i l a r i t y  i n  t h e  c h a n g e s  i n  
n e u r o n  a c t i v i t y  o b s e r v e d  u n d e r  t h e s e  c o n d i t i o n s  i n  v a r i o u s  r e g i o n s  
o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r u m .  

T h e r e  i s  c o n v e r g e n c e  of s p e c i f i c  a f f e r e n t s  o f  v a r i o u s  m o d a l i t i e s  
on t h e  same n e u r o n .  I n  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  K o r n h u b e r  and  D a F o n s e c a ,  
t h i s  w a s  r a r e l y  o b s e r v e d .  For e x a m p l e ,  s p e c i f i c  o p t i c o - v e s t i b u l a r  
c o n v e r g e n c e  w a s  d i s c o v e r e d  o n l y  i n  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n ,  
p a r t i a l l y  e n c o m p a s s i n g  t h e  s e c o n d  s o m a t o - s e n s o r y  r e g i o n  ( n o t  c o n s i d -  
e r e d  one  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v i s u a l  c o r t e x ) .  Such  v i s u a l  v e s t i b u -  
l a r  n e u r o n s  a l s o  r e a c t e d  t o  s o u n d ,  ? . e . ,  t h e y  w e r e  a t  v e r y  l e a s t  
t r i s e n s o r y .  V e s t i b u l a r  r e s p o n s e s  o f  t h e s e  n e u r o n s  d e p e n d e d  on t h e  
d i r e c t i o n  o f  t h e  p o l a r i z i n g  c u r r e n t  a n d  w e r e  d i s t i n g u i s h e d  by low 
s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y ,  w h i c h  i s  p o s s i b l y  a c h a r a c t e r i s t i c  o f  n e u r o n s  
w i t h  s p e c i f i c  c o n v e r g e n c e ,  s i n c e  t h e  o n l y  t r i s e n s o r y  n e u r o n s  o f  t h e  
v i s u a l  r e g i o n  a l s o  p o s s e s s e d  low s p o n t a n e o u s  a c t i v i t y .  

B i s e n s o r y  s p e c i f i c  a c o u s t o - v e s t i b u l a r  c o n v e r g e n c e  w a s  d i s c o v e r e d  
c h i e f l y  i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n ,  and more r a r e l y  w a s  f o u n d  i n  t h e  
p r i m a r y  s o m a t i c  r e g i o n  i n  w h i c h  n e u r o n s  w i t h  a c o u s t i c a l  v i s u a l  con-  
v e r g e n c e  w e r e  o c c a s i o n a l l y  o b s . e r v e d .  

M i c k l e  and  Ades (19521, a p p l y i n g  t h e  m e t h o d  o f  e l i c i t e d  r e s p o n s e s ,  
showed t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  i s  a m u l t i s e n s o r y  r e g i o n  w i t h  
b r o a d  c o n v e r g e n c e  o f  v e s t i b u l a r ,  s o m a t i c  and  a u d i t o r y  a f f e r e n t s ,  
w h i c h  p r o b a b l y  i s  i m p o r t a n t  f o r  m a i n t a i n i n g  p o s t u r e  and  s p a t i a l  / 2 9 2  
o r i e n t a t i o n  o f  t h e  a n i m a l .  On a p r e p a r a t i o n  o f  e n c g p h a l e  i s o l e ' ,  
K o r n h u b e r  a n d  D a F o n s e c a  ( 1 9 6 4 )  were  n o t  a b l e  t o  i n v e s t i g a t e  c o n -  
v e r g e n c e  o f  s o m a t i c  a f f e r e n t s ;  b u t  Berman (19611, s t u d y i n g  t h e  
s e c o n d a r y  s o m a t i c  r e g i o n  o f  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c a t ,  d i s c o v e r e d  t h a t  
p u l v i n a r s  o f  t h e  a n t e r i o r  and  p o s t e r i o r  e x t r e m i t i e s  a r e  p r o j e c t e d  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e g i o n .  

F r e d r i c k s o n  e t  a l .  ( 1 9 6 6 ) ,  i n  e x p e r i m e n t s  on m o n k e y s ,  showed 
t h a t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x  t h e r e  i s  a r e g i o n  5 x 3 mm i n  s i z e  
w h e r e  r e s p o n s e s  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m e d i a l  n e r v e  o f  t h e  a n t e r i o r  
e x t r e m i t y  a r e  r e g i s t e r e d .  All t h e s e  f a c t s  s u p p o r t  t h e  h y p o t h e s i s  
t h a t  i n t e g r a t i o n  of a f f e r e n t s  b e a r i n g  i n f o r m a t i o n  on p o s t u r e  t a k e s  
p l a c e  i n  t h e  v e s t i b u l a r  c o r t e x .  
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S p e c i f i c  c o n v e r g e n c e  i s  b a s i c  f o r  i n t e g r a t i o n  o f  v i s u a l ,  a u d i -  
t o r y ,  v e s t i b u l a r  and  s o m a t i c  a f f e r e n t a t i o n .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  
n o t e  t h a t  l o c a l i z a t i o n  of  t h e  r e g i o n  of c o n v e r g e n c e  i n  t h e  c a t  
a g r e e s  w i t h  t h e  d a t a  on  man,  i n  w h i c h  d e s t r u c t i o n  o f  p e r c e p t i o n  and  
v i s u a l  p o s t u r a l  c o o r d i n a t i o n  i s  o b s e r v e d  a f t e r  i n j u r y  t o  t h e  f r o n t a l  
or p a r i e t a l  b u t  n o t  t h e  o c c i p i t a l  r e g i o n  o f  t h e  c o r t e x  ( K o r n h u b e r ,  
D e F o n s e c a ,  1 9 6 4 ) .  

E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  e x p e r i m e n t s  w h i c h  h a v e  b e e n  p e r f o r m e d  t o  
d a t a  show t h a t  t h e  s o - c a l l e d  s p e c i f i c  c o r t i c a l  c o n v e r g e n c e  o f  v i s u a l ,  
v e s t i b u l a r ,  a u d i t o r y  and a l s o ,  i n  a l l  p r o b a b i l i t y ,  s o m a t i c  a f f e r e n -  
t a t i o n  t a k e s  p l a c e  a l m o s t  e x c l u s i v e l y  i n  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n s  of  
t h e  e c t o -  a n d  s u p r a s y l v i a n  g y r i ;  % . e . ,  i n  t h e  p o r t i o n s  o f  t h e  c o r t e x  
d e f i n e d  a s  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n  f i e l d s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r .  
T h e r e f o r e  t h e  a s s u m p t i o n  o f  G o r g i l a d z e  a n d  S m i r n o v  ( 1 9 6 7 1 ,  w h i c h  
s t a t e s  t h a t  t h e  " v e s t i b u l a r  c o r t i c a l  f i e l d  i s  t h e  c o o r d i n a t i o n  
c e n t e r  w h i c h  i n t e g r a t e s  a f f e r e n t  i m p u l s e s  f rom v a r i o u s  s e n s e  o r g a n s  
and c r e a t e s  i m a g e s  o f  s p a t i a l  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  t h e  i n d i v i d u a l  
a n d  s u r r o u n d i n g  o b j e c t s  o f  t h e  v i s i b l e  w o r l d " ,  a p p e a r s  t o  b e  c o r r e c t .  
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CHAPTER X 

CORRELATIONAL STEREOTAXIC RELATIONS BETWEEN 

VARIOUS ORIENTATION SYSTEMS I N  THE HUMAN H E A d 3  

I n  t h e  p r e c e d i n g  c h a p t e r s ,  t h e  d i f f e r e n t  a s p e c t s  o f  t h e  mor-  / 2 9 3  
p h o l o g y  a n d  f u n c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  w e r e  c o n s i d e r e d  i n  
d e t a i l .  Wi th  t h e  p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  m a t e r i a l ,  e s p e c i a l l y  w i t h  
t h e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  m o s t  p r e c i s e  s p a t i a l  a r c h i t e c t o n i c s  o f  t h e  
m o r p h o l o g i c a l  s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  a t t e n t i o n  w a s  d i r e c t e d  
t o  t h e  c i r c u m s t a n c e  t h a t  t h e  d e s c r i p t i o n  was n o t  a c c o m p a n i e d  b y  
a n  e x p l i c a t i o n  o f  t h e  g e n e r a l  c o r r e l a t i o n  c o n n e c t i o n s  o f  t h e s e  
s t r u c t u r e s  w i t h  t h e  s k u l l  a n d  t h e  o r i e n t a t i o n  s y s t e m s  o f  t h e  h e a d .  
M e a n w h i l e ,  e v e n  t h e  m o s t  p r e c i s e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  m o r p h o l o g i c a l  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n  a n d  t h e  
s p e c i f i c  n a t u r e  o f  t h e i r  f u n c t i o n a l  d e s i g n a t i o n s  m u s t  n o t  l e s s e n  t h e  
s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  f a c t  t h a t  a l l  t h e s e  s t r u c t u r e s  a r e  n o t  o n l y  
u n i t e d  m o r p h o l o g i c a l l y  w i t h  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s k u l l ,  b u t  a l s o  
f u n c t i o n a l l y ,  s i n c e  t h e y  a l l  s e r v e ,  i n  t h e  f i n a l  a n a l y s i s ,  t h e  
a c c o m p l i s h m e n t  o f  o n e  g o a l :  t h e  o p t i m a l  r e a l i z a t i o n  o f  t h e  p r o c e s s  
o f  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h r e e  d i m e n s i o n a l  s p a c e .  

The Head o f  Man a n d  t h e  H i g h e r  V e r t e b r a t e  A n i m a l s  
a s  t h e  B e a r e r  o f  B a s i s  O r i e n t a t i o n  S y s t e m s  

Compar ing  t h e  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  s e p a r a t e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  
o f  o r i e n t a t i o n  w i t h  e a c h  o t h e r ,  i . e . ,  t h e  number  a n d  c o n t e n t  o f  
o r i e n t a t i o n  i n f o r m a t i o n  s e n t  b y  them i n t o  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  
i t  i s  i m p o s s i b l e  n o t  t o  n o t e  t h a t  t h e  f u n d a m e n t a l  o n e s  ( v i s u a l ,  
l a b y r i n t h a l ,  a c o u s t i c ,  o l f a c t o r y  a n d  p a r t i a l l y  c u t a n e o u s )  a r e  c o n -  
c e n t r a t e d  w i t h i n  t h e  c o n f i n e s  o f  t h e  h e a d .  

Such  a r e g u l a r i t y  d o e s  n o t  a p p e a r  t o  be a c c i d e n t a l  i f  w e  / 2 9 4  
c o n s i d e r  t h a t  t h e  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n  b a s i c a l l y  a r e  e x c i t e d  
a n d  f u n c t i o n  i n  t h e  p r o c e s s  o f  c o m p l e t i o n  o f  m o v e m e n t s ,  i n c l u d i n g  
v a r i o u s  c h a n g e s  o f  p o s i t i o n  i n  s p a c e .  I n  man,  a n d  p a r t i c u l a r l y  i n  
a n i m a l s ,  a s i g n i f i c a n t  number  o f  c o m p l e t e d  movements  a r e  p e r f o r m e d  
t o  a c c o m p l i s h  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n ,  a n d  i n  t u r n  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n  
i s  p e r f o r m e d  for t h e  m o s t  p a r t ,  t o  a c c o m p l i s h  movement .  I n  o t h e r  
w o r d s ,  m o t i o n  s e r v e s  a s  t h e  i n i t i a l  a n d  f i n a l  l i n k  i n  a p r o c e s s  of 
c o l l e c t i o n ,  a n a l y s i s  -~ a n d  u s e  o f  o r i e n t a t i o n a l  i n f o r m a t i o n .  . - -  ~ I n  - _ - -  

I 3 T h i s  c h a p t e r  was w r i t t e n  by B . P . S i m c h e n k o ,  S . I . K h m e l e v s k i y  a n d  
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g e n e r a l ,  i t  i s  o f t e n  i m p o s s i b l e  t o  s e p a r a t e  movements  w h i c h  a r e  
c o m p l e t e d  w i t h  t h e  g o a l  o f  g a t h e r i n g  o r i e n t a t i o n a l  i n f o r m a t i o n  f o r  
movements  w h i c h  a r e  o n l y  t h e  c o n s e q u e n c e  o f  t h e  a n a l y s i s ,  and  t h e  
a c t u a l  u s e  o f  t h e  d a t a  o f  t h i s  i n f o r m a t i o n .  A s  a r e s u l t  o f  s u c h  
a p r o c e s s ,  t h e  c o n s t a n t  c o r r e c t i o n  o f  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n  b e h a v i o r  
of a man or o f  a n  a n i m a l  t a k e s  p l a c e .  

U n i t y ,  o r  t h e  f u n c t i o n a l  f u s i n g  o f  k i n e m a t i c  c h a r a c t e r i s t i c s  
of t h e  m e c h a n i s m  o f  v e s t i b u l a r  r e a c t i o n  w i t h  r e a c t i o n s  o f  o t h e r  
p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n  a n d  a l s o  w i t h  r e a c t i o n s  o f  t h e  
m o t o r  s y s t e m s ,  o r i e n t i n g  a n d  s t a b i l i z i n g  t h e  b o d y  i n  s p a c e  n e c e s -  
s a r i l y  l e a d s  t o  t h e  c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  e x p e d i e n c y  of i n v e s t i g a t i n g  
t h e  a d e q u a t e  u n i t y  of m o r p h o l o g i c a l  s t r u c t u r e s  of t h e s e  s y s t e m s  i n  
t h e  s e n s e  o f  t h e i r  s t e r e o t a x i c ,  c o r r e l a t i o n a l  i n t e r r e l a t i o n s h i p s .  

If t h e  s p a t i a l  b e h a v i o r  o f  h i g h e r  v e r t e b r a t e  a n i m a l s  a n d  man 
i s  v i e w e d  f r o m  t h i s  p o s i t i o n ,  it i s  p o s s i b l e ,  i n  a d d i t i o n ,  t o  
n o t e  t h a t  w i t h  h e a d  m o t i o n s  t h e  same r e g u l a r i t i e s  a r e  m a n i f e s t e d  
t o  a g r e a t e r  d e g r e e  t h a n  w i t h  movements  o f  t h e  t r u n k .  

T h i s  t a k e s  p l a c e  a c c o r d i n g  t o  t h e  f o l l o w i n g  two p r i n c i p l e s .  
I n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  t h e  h e a d  o f  man a n d  o f  a l l  h i g h e r  v e r t e b r a t e  
a n i m a l s  ( e x c e p t  f o r  f i s h ) ,  d u e  t o  i t s  c e r v i c a l - s p i n a l  s e c t i o n ,  
p o s s e s s e s  r e l a t i v e  i n d e p e n d e n c e  o f  m o t i o n .  I n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  
t h e  h e a d  s e r v e s  a s  t h e  b e a r e r  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  b a s i c  p e r i p h e r a l  
r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n .  

I n  t h e  n e r v e  m e c h a n i s m s  o f  r e a c t i o n s  o f  t h e  p e r i p h e r a l  
o r i e n t a t i o n  s y s t e m s ,  a s  w e l l  a s  i n  t h e  n e r v e  m e c h a n i s m s  o f  m o t o r  
s y s t e m s  o r i e n t i n g  a n d  s t a b i l i z i n g  t h e  b o d y  i n  s p a c e ,  b o t h  o f  t h e s e  
p r i n c i p l e s  a r e  e s s e n t i a l  i n  l o g i c a l  a n d  f u n c t i o n a l  r e l a t i o n s .  The 
f i r s t  o f  t h e s e  e m e r g e s  a s  a c o n s t r u c t i v e  m e c h a n i c a l  c o n d i t i o n  f o r  
t h e  c a p a c i t y  for e l e v a t e d  m o b i l i t y  o f  t h e  h e a d  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  
t h e  t r u n k ;  t h e  s e c o n d  a s  a d y n a m i c  n e c e s s i t y  f o r  t h e  e x i s t e n c e  o f  
e l e v a t e d  m o b i l i t y .  The g a t h e r i n g  o f  v i s u a l ,  a u d i t o r y  a n d  o l f a c t o r y  
i n f o r m a t i o n ,  g e n e r a l l y  s p e a k i n g ,  may b e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  n e c e s -  
s i t y  o f  " t u n i n g "  a g i v e n  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r  i n  t h e  d i r e c t i o n  for 
t h e  a p p e a r a n c e  o f  a m a x i m a l  s i g n a l ,  e i t h e r  i n  s t r e n g t h  o r  i n  i t s  
s i g n i f i c a n t  c o n t e n t .  A l l  t h e s e  h e a d  m o t i o n s ,  t a k e n  t o g e t h e r ,  / 2 9 5  
may b e  a c c o m p l i s h e d  b o t h  s i m u l t a n e o u s l y  w i t h  t h e  b o d y ,  w h i c h  i s  
l e s s  e x p e d i e n t  a n d  i s  n o t  e v e n  a l w a y s  p o s s i b l e ,  a s  w e l l  as i n  r e l a -  
t i o n  t o  t h e  b o d y ,  w h i c h  i s  m o r e  e x p e d i e n t  a n d  e f f e c t i v e .  And 
n a t u r a l l y  t h i s  b r i n g s  c l o s e  a t t e n t i o n  t o  t h e  s y s t e m  o f  t h e  occipita- 
a t l a n t a l  a n d  a t l a n t o - e p i s t r o p h i c  a r t i c u l a t i o n s ,  e s p e c i a l l y  i n  
c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  o f  p o s s i b l e  a n t i d r o m i c  c o r r e l a t i o n  
c o n n e c t i o n s  of v a r i o u s  o r i e n t a t i o n  s y s t e m s  c o n c e n t r a t e d  w i t h i n  t h e  
h e a d ,  i . e . ,  i n  t h e  s y s t e m  o f  t h e s e  a r t i c u l a t i o n s .  

The l e g i t i m a c y  of s u c h  a n  i n v e s t i g a t i o n  w i l l  become e s p e c i a l l y  
e v i d e n t  i f  w e  r a i s e  t h e  q u e s t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  
t h e s e  a r t i c u l a t i o n  s y s t e m s .  C e r t a i n l y ,  d u e  t o  t h e m  s u p p l e m e n t a r y  
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Ill 

f a c i l i t i e s  a r e  c r e a t e d  f o r  t h e  t a k i n g  o f  n o u r i s h m e n t  a n d  f o r  a t t a c k  
a n d  d e f e n s e .  However ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  r e p l y  t o  t h i s  q u e s t i o n  
i n  t h e  f o l l o w i n g  way.  

The s y s t e m  o f  occipita-atlantal a n d  a t l a n t o - e p i s t r o p h i c  
a r t i c u l a t i o n s  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e  a n i m a l s  a n d  man s e r v e s  c h i e f l y  
t o  c r e a t e  o p t i m a l  c o n d i t i o n s  f o r  t h e  g a t h e r i n g  o f  v a r i o u s  t y p e s  
o f  o r i e n t a t i o n a l  i n f o r m a t i o n :  v i s u a l ,  l a b y r i n t h a l ,  a u d i t o r y ,  
g u s t a t o r y  a n d  t h e r m a l ,  p r o c e e d i n g  t o  t h e  h e a d  o f  t h e  man or a n i m a l  
f r o m  v a r i o u s  p o i n t s  o f  s p a c e .  

The Concept ion  o f  t h e  Anatomo-Phys io logica l  C e n t e r  o f  t he  
S k u l l  i n  t h e  C e n t r a l  Nervous System o f  Man 

Even a s i m p l e ,  b r i e f  g l a n c e  a t  t h e  m u t u a l  d i s t r i b u t i o n  a n d  
o r i e n t a t i o n  w i t h i n  t h e  human s k u l l  o f  s e p a r a t e  e l e m e n t s  o f  t h e  
l a b y r i n t h  a n d  o f  c o n d y l e s  o n  t h e  o c c i p i t a l  b o n e  i n d i c a t e s  t h a t  
b e t w e e n  t h e m  t h e r e  a r e  c l o s e  c o r r e l a t i o n a l  s t e r e o t a x i c  i n t e r r e l a -  
t i o n s .  

A c t u a l l y ,  t h e  c e n t e r s  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  ( t h e i r  u t r i c u l a r  
r e g i o n s )  l i e  i n  t h e  same f r o n t a l  p l a n e  of t h e  s k u l l  Y O 2  ( c f .  F i g s .  
93  a n d  9 4 )  a s  t h e  c e n t e r s  o f  o p e r a t i v e  s u r f a c e s  o f  c o n d y l e s  c o n -  
n e c t e d  w i t h  t h e  a t l a s .  The c e n t e r  o f  s y m m e t r y  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  
( p o i n t  0 )  i s  r e m o v e d  f r o m  them a t  t h e  same d i s t a n c e  a s  f r o m  t h e  
w o r k i n g  s u r f a c e s  o f  t h e  c o n d y l e s ,  on t h e  a v e r a g e  e q u a l  t o  40 m m  
( f r o m  m e a s u r e m e n t s  on a s e r i e s  o f  38 s k u l l s ) .  

O b s e r v a t i o n s  o f  s i m i l a r  n a t u r e  a n d  a l s o  c o n s i d e r a t i o n s  p r e -  
s e n t e d  i n  t h e  p r e c e d i n g  s e c t i o n  d i r e c t e d  o u r  a t t e n t i o n  t o  t h e  i n v e s t i -  
g a t i o n  o f  t h e  s y s t e m  o f  t h e  o c c i p i t o - a t l a n t a l  a n d  a t l a n t o - e p i s -  
t r o p h i c  a r t i c u l a t i o n s  i n  man. 

For t h i s  a s p e c i a l  i n s t r u m e n t ,  " a  c h o r o g r a p h " ,  was a p p l i e d ,  
w h i c h  p e r m i t t e d  u s  t o  c o n d u c t  v o l u m e t r i c  a n t h r o p o m e t r i c  m e a s u r e -  
m e n t s  o f  c o m b i n e d  s u r f a c e s  i n  t h e  s y s t e m  o f  t h e s e  a r t i c u l a t i o n s .  
The m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  i n c l u d e d  p r e l i m i n a r i l y  o b t a i n i n g  p l a s t e r  

. m o d e l s  b y  t a k i n g  m o l d s  w i t h  s p e c i f i c  e l e m e n t s  o f  a r t i c u l a t i o n s  
( c o n d y l e s ,  a t l a s ,  e p i s t r o p h e u s  a n d  i t s  t e e t h ) ,  w h i c h  a l l o w e d  u s  
t o  f a c i l i t a t e  t h e  work o f  m e a s u r i n g  a n d  i n c r e a s e  i t s  p r e c i s i o n .  

The f o l l o w i n g  was e s t a b l i s h e d .  The c u r v a t u r e  o f  t h e  j o i n t  
s u r f a c e s  o f  t h e  a t l a s  ( a n d  t h e  c o n d y l e s )  i n  t h e  s a g i t t a l  a n d  f r o n t a l  
p l a n e s  was d i f f e r e n t :  i n  t h e  f i r s t ,  t h e  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  on t h e  
a v e r a g e  w a s  e q u a l  t o  30  m m ,  a n d  i n  t h e  s e c o n d ,  50 m m .  

C e n t e r s  o f  c u r v a t u r e  o f  t h e s e  s u r f a c e s  l i e  o n  t h e  s t r a i g h t  
l i n e  J O Z  ( F i g s .  94 a n d  9 5 ) .  If we c o n t i n u e  t h e  s t r a i g h t  l i n e  down- 
w a r d  ( t o  t h e  p o i n t  G a n d  b e l o w )  t h e n  it w i l l  p a s s  as t h e  a x i s  o f  
symmetry  t h r o u g h  t h e s e  l i n k s  o f  O C C ~ U S  t i s s u e  o f  t h e  c e r v i c a l  
v e r t e b r a e ,  w h i c h  i n  t h e  v e r t e b r a l  column work a g a i n s t  d e f o r m a t i o n  
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F i g .  9 3 .  The S p a t i a l  L o c a l i z a t i o n  i n  t h e  Human S k u l l  o f  t h e  Anatomo- 
P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  R e g i o n  a n d  t h e  P o s i t i o n  o f  t h e  H o r i z o n t a l  P h y s i -  
o l o g i c a l  P l a n e  ( A c c o r d i n g  t o  S i m c h e n k o ,  K h m e l e v s k i y  a n d  C h e r n y k h )  
A 1  A 2 :  P u p i l  L i n e ;  A l a l  A 2 a 2 :  Rays o f  V i s i o n  o f  t h e  L e f t  and  R i g h t  
E y e ;  B 1 B 2 :  I n t e r a u r a l  L i n e :  XOYZ: T h r e e - D i m e n s i o n a l  S p a t i a l  R e f e r -  
e n c e  S y s t e m  w i t h  t h e  C e n t e r  i n  t h e  R e g i o n  o f  t h e  A n a t o m o - P h y s i o -  
l o g i c a l  C e n t e r ;  C :  P o i n t  o f  I n t e r s e c t i o n  o f  t h e  OX A x i s  w i t h  t h e  
I n t e r n a l  a n d  E x t e r n a l  S u r f a c e  o f  t h e  S k u l l ;  0 1 0 2 :  P o i n t s  o f  I n t e r -  
s e c t i o n  o f  OY w i t h  t h e  I n t e r n a l  a n d  E x t e r n a l  S u r f a c e  o f  t h e  S k u l l ;  
p o  ( p o r i o n ) :  P o i n t  on t h e  M i d d l e  o f  t h e  U p p e r  Edge o f  t h e  E x t e r n a l  
A c o u s t i c  M e a t u s ;  m s :  P o i n t  on t h e  Lower Edge o f  t h e  M a s t o i d  P r o c e s s ;  
D o t t e d  L i n e :  t h e  L i n e s  of  I n t e r s e c t i o n  o f  t h e  H o r i z o n t a l  P h y s i o -  
l o g i c a l  P l a n e  w i t h  t h e  E x t e r n a l  a n d  I n t e r n a l  S u r f a c e  o f  t h e  S k u l l  
and  A l s o  w i t h  t h e  R e g i o n  o f  t h e  A n a t o m o - P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  ( 0 ) .  

o f  c o m p r e s s i o n ;  ; . e . ,  t h e y  c o u n t e r  g r a v i t a t i o n a l  f o r c e s  o f  t h e  h e a d .  
( S t a r t i n g  f r o m  t h e s e  c o n s i d e r a t i o n s ,  t h e  s t r a i g h t  l i n e  G J O Z  h e n c e -  
f o r t h  w i l l  b e  c o n s i d e r e d  a s  t h e  v e r t i c a l  a x i s  o f  t h e  c e r v i c a l  r e g i o n  
o f  t h e  s p i n e  a n d  o f  t h e  human s k u l l  a s  a w h o l e ) .  

The c e n t e r s  o f  g r a v i t y  o f  t h e  c o n t a c t  a r e a s  o f  t h e  a t l a s  a n d  
t h e  c o n d y l e s  a r e  d i s t r i b u t e d  on s t r a i g h t  l i n e  7 w h i c h  l i e s  i n  t h e  
f r o n t a l  p l a n e  Y O Z  a n d  t h e r e f o r e  i n t e r s e c t s  w i t h  t h e  v e r t i c a l  a x i s  
of t h e  s k u l l  G J O Z  ( a t  p o i n t  J i n  F i g s .  9 4 ,  9 5  a n d  9 6 ) .  G i v e n  d i r e c t  
l i n e s  u n i t i n g  t h e  j o i n e d  c o n t a c t  a r e a s  o n  t h e  a t l a s  a n d  e p i s t r o p h e u s  
( l i n e  of  j u n c t u r e  o f  t h e s e  a r e a s  i s  N o .  4 ,  F i g .  9 4 )  a r e  s u b o r d i n a t e  
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F i g .  9 4 .  K i n e m a t i c  a n d  C o n s t r u c t i v e  S u b o r d i n a t i o n  of a S i x t h  P o l a r  
S y s t e m  o f  t h e  V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  a n d  O c u l o m o t o r  M u s c l e s  t o  t h e  
S t r u c t u r e  of t h e  A n a t o m o - P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  i n  t h e  K i n e m a t i c  S y s t e m  
of t h e  A t l a n t o - E p i s t r o p h i c  A r t i c u l a t i o n  ( A c c o r d i n g  t o  S i m c h e n k o ,  
K h m e l e v s k i y  a n d  C h e r n y k h ) .  ( B )  D i r e c t i o n  of R e c e p t i o n  o f  Maximum 
A u d i t o r y  I n f o r m a t i o n ;  (1) L o n g i t u d i n a l  S a g i t t a l  Axis  of t h e  S e c o n d  
C e r v i c a l  V e r t e b r a  ( E p i s t r o p h e u s ) ;  ( 2 )  H o r i z o n t a l  L o n g i t u d i n a l  A x i s  
of t h e  C o n t a c t  A r e a  t h e  T o o t h  of t h e  E p i s t r o p h e u s  w i t h  t h e  C o r r e -  
s p o n d i n g  O p e r a t i v e  S u r f a c e  o f  t h e  A t l a s ;  ( 3 )  Arrow I n d i c a t i n g  t h e  
C o n j u n c t u r e  of a T o o t h  of t h e  E p i s t r o p h e u s  w i t h  t h e  A t l a s ;  ( 4 )  L i n e s  
I n d i c a t i n g  t h e  u n i o n  o f  t h e  C o r r e s p o n d i n g  A r t i c u l a t e d  S u r f a c e s  o f  
t h e  A t l a s  a n d  t h e  E p i s t r o p h e u s ;  ( 5 )  R a d i u s  o f  C u r v a t u r e  ( w i t h  t h e  
C e n t e r  i n  P o i n t  L )  o f  A r t i c u l a t e d  S u r f a c e  o f  t h e  A t l a s  A r e a  C o n t a c t -  
i n g  w i t h  t h e  T o o t h  o f  t h e  E p i s t r o p h e u s ) ;  ( 6 )  L o n g i t u d i n a l  S a g i t -  
t a l  A x i s  o f  t h e  A t l a s ;  ( 7 )  T r a n v e r s e  A x i s  of t h e  A t l a s  of P a s s i n g  
a t  t h e  L e v e l  of t h e  C e n t e r  of t h e  C o n t a c t  A r e a  of t h e  A t l a s  w i t h  
t h e  C o n d y l e s  of t h e  O c c i p i t a l  Bone o f  S k u l l  ( J ) ;  ( 8 - 1 3 )  R e s p e c t i v e l y :  
S u p e r i o r ,  E x t e r n a l ,  I n t e r n a l ,  I n f e r i o r ,  a n d  O b l i q u e  Eye M u s c l e s ;  
( 1 4 )  The A n t e r i o r  V e r t i c a l  C a n a l ;  ( 1 5 )  P o s t e r i o r  V e r t i c a l  C a n a l ;  (16) 
The H o r i z o n t a l  C a n a l ;  ( 1 7 ,  1 8 ,  19) Membranes a n d  N e u r o e p i t h e l i u m ,  
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R e s p e c t i v e l y ,  o f  t h e  U t r i c u l u s ,  s a c c u l u s ,  a n d  i t s  s u b d i v i s i o n  - 
t h e  s a c c u l u s s e c a ;  O G :  a x i s  o f  h o r i z o n t a l  r o t a t i o n s  o f  t h e  h e a d  i n  
t h e  p l a n e  P ;  01,02; o p t i c  c e n t e r s  o f  t h e  e y e s .  R e m a i n i n g  d e s i g n a -  
t i o n s  t h e  same as  i n  F i g .  9 3 .  / 2 9 8  

t o  t h i s  l a w ,  a n d  a l s o  on t h e  e p i s t r o p h e u s  a n d  t h e  t h i r d  c e r v i c a l  
v e r t e b r a  e t c .  F i n a l l y ,  t h e  c u r v a t u r e  o f  t h e  j o i n e d  s u r f a c e s  o f  t h e  
t o o t h  e p i s t r o p h y  a n d  t h e  c o r r e s p o n d i n g  s u r f a c e  o f  t h e  a t l a s  h a v e ,  
o n  t h e  a v e r a g e ,  a r a d i u s  e q u a l  t o  5 m m ,  d u e  t o  w h i c h  t h e  c e n t e r  o f  
c u r v a t u r e  o f  s u r f a c e s  L ( F i g s .  9 4 ,  9 5  a n d  9 6 )  a l s o  l i e s  i n  t h e  
v e r t i c a l  a x i s  0 2 .  

We w i l l  n o t  d e s c r i b e  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  m e a s u r e m e n t s  i n  g r e a t e r  
d e t a i l ,  b u t  w e  s h a l l  f o r m u l a t e  t h e  c o n c l u s i o n s  w h i c h  p r o c e e d  f r o m  
t h e m .  

The s y s t e m s  o f  t h e  o c c i p i t o - a t l a n t a l  a n d  a t l a n t o - e p i s t r o p h i c  
a r t i c u l a t i o n s ,  f r o m  t h e  k i n e m a t i c  p o i n t  o f  v i e w ,  r e p r e s e n t  a t h r e e -  
d i m e n s i o n a l  u n i t a r y  s p a t i a l  a r t i c u l a t i o n  w i t h  t h r e e  d e g r e e s  o f  
f r e e d o m .  

I n  t h e  s y s t e m  o f  t h e s e  a r t i c u l a t i o n s  t h e r e  i s  a c o n s t r u c t i v e  
d i v i s i o n  o f  f u n c t i o n s .  The occipita-atlantal a r t i c u l a t i o n  is a 
S Y S  
d e t  
ar o 

t e m  o f  p a i r e d ,  s y m m e t r i c a l ,  f i r m l y  c o n n e c t e d  a r t i c u l a t i o n s  
e r m i n i n g  r o t a t i o n a l  movements  o f  t h e  h e a d  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e  
und t h e  a x i s  OY ( d e f l e c t i o n s  o f  t h e  h e a d  f o r w a r d  a n d  b a c k w a r d )  

a n d  on t h e  f r o n t a l  p l a n e  a r o u n d  t h e  a x i s  OX ( d e f l e c t i o n s  o f  t h e  
h e a d  t o  t h e  l e f t  a n d  t h e  r i g h t ) .  The a t l a n t o - e p i s t r o p h i c  a r t i c u -  
l a t i o n  d e t e r m i n e s  c h i e f l y  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  t h e  h o r i z o n t a l  
p l a n e  P a r o u n d  a x i s  0 2 .  

With r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  a r o u n d  t h e  a x i s  OX, t h e  c e n t e r  o f  
r o t a t i o n ,  : . e .  t h e  p o i n t  o f  maximum r e s t ,  i s  a t  a d i s t a n c e  o f  w 
5 0  m m  w i t h  r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  a x i s  a t  a d i s t a n c e  o f  = 3 0  m m  f r o m  
t h e  c o n d y l e s ;  w i t h  r o t a t i o n  a r o u n d  a x i s  O Z  o n  t h e  v e r t i c a l  a x i s  
G O Z  u n i t i n g  t h e  two p r e c e d i n g  c e n t e r s .  I f  t h e  h e a d  c o m p l e t e s  f r e e  
r o t a t i o n a l  m o t i o n s  i n  v a r i o u s  p l a n e s ,  t h e n  a s u m m a t i o n  o f  t h e  
d e s c r i b e d  s i m p l e  c o m p o n e n t s  o f  t h e  r o t a t i o n a l  movement t a k e s  p l a c e  
w h i c h ,  t a k i n g  i n t o  a c c o u n t  s e v e r a l  d i s p l a c e m e n t s  o n  t h e  l e v e l  o f  
t h e  t h i r d ,  t h e  f o u r t h ,  e t c . ,  v e r t e b r a e ,  g i v e s  t h e  t o t a l  number o f  
p o s s i b l e  l o c a t i o n s  o f  i n s t a n t a n e o u s  c e n t e r s  o f  r o t a t i o n  i n  t h e  s h a p e  
o f  a n  e l l i p s o i d ,  t h e  l a r g e r  a x i s  o f  w h i c h  c o r r e s p o n d s  i n  s p a c e  w i t h  
t h e  v e r t i c a l  a x i s  o f  t h e  s k u l l  0 2 .  The c e n t e r  o f  t h i s  r e g i o n  

i n t r i n s i c  r e l a t i o n s h i p .  T h i s  i s  t h e  same p o i n t  w h i c h  s e r v e s  a s  a 
g e o m e t r i c a l  c e n t e r  o f  s y m m e t r y  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  a n d  i s  a t  a d i s -  
t a n c e  a s  i s  n o t e d ,  of w 4 0  mm f r o m  t h e  c o n d y l e s  and  t h e  l a b y r i n t h s  
t h e m s e l v e s .  

( p o i n t  0 )  may b e  i s o l a t e d  a s  t h e  p o i n t  o f  maximum r e s t  i n  a n  /2 9 9 
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F i g .  9 5 .  S t e r e o t a x i c  L o c a l i z a t i o n  o f  t h e  R e g i o n  o f  t h e  Anatomo- / 3 0 0  
P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  Among V a r i o u s  S e c t i o n s  o f  t h e  B r a i n  i n  S a g i t -  
t a l  S e c t i o n  ( A c c o r d i n g  t o  S i m c h e n k o ,  K h m e l e v s k i y  a n d  C h e r n y k h ) .  
X O I Z 1 :  T h r e e - D i m e n s i o n a l  R e f e r e n c e  S y s t e m  o f  Head a n d  O r b i t  M o t i o n :  
(1-1) H o r i z o n t a l  S a g i t t a l  A x i s  o f  t h e  A t l a s ;  ( 2 - 2 )  C o n t o u r  o f  t h e  
C o n t a c t  A r e a  o f  t h e  A t l a s ;  ( 3 )  Lamina Q u a d r i g e m i n a  ( 4 )  F o u r t h  
V e n t r i c l e ;  ba: b a s i o n  ( P o i n t  o n  t h e  I n t e r i o r  Edge of t h e  O c c i p i t a l  
O p e n i n g ) ;  o r :  O r i o n  ( I n f e r i o r  P o i n t  o n  t h e  O r b i t  o f  t h e  E y e ) ;  Dash-  
Dot L i n e  p o - m s - k :  P r o j e c t i o n  t h e  C o n t o u r  o f  t h e  E a r  O p e n i n g  o f  t h e  
S k u l l  a n d  t h e  M a s t o i d  P r o c e s s  o n  t h e  S a g i t t a l  P l a n e  o f  t h e  S k u l l .  
The Maib D e s i g n a t i o n s  a r e  t h e  Same a s  i n  F i g u r e s  9 3  a n d  9 4 .  

T h u s ,  w i t h  " r e l a t i v e "  r o t a t i o n a l  m o t i o n  o f  t h e  human h e a d  
i n  a r b i t r a r y  p l a n e s  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  t r u n k ,  b o t h  l a b y r i n t h s  
p e r f o r m  a b s o l u t e l y  s y m m e t r i c a l  o s c i l l a t i o n ,  ? . e . ,  e q u a l  i n  
t r a j e c t o r i e s  a n d  a m p l i t u d e s  , b u t  d i f f e r e n t  i n  s i z e  ( e x c l u d i n g  t h e  
case  o f  p u r e  r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  a x i s  OY) w h e r e u p o n  t h e  i n t r i n s i c  
c e n t e r  o f  t h e s e  o s c i l l a t i o n s  i s  p o i n t  0 .  T h i s  p o i n t  s e r v e s  s i m u l -  
t a n e o u s l y  as a c o n s t r u c t i v e  ( a n a t o m i c a l )  a n d  k i n e m a t i c  ( p h y s i o l o g i -  
c a l )  c e n t e r  o f  t h e  s y s t e m  o f  t h e  t h r e e - d i m e n s i o n a l  j o i n t  a r t i c u l a -  
t i o n ,  w i t h  t h e  a i d  o f  w h i c h  t h e  human h e a d  i s  a f f i x e d  t o  t h e  
v e r t e b r a l  c o l u m n .  Thus i t  p r o v e s  t o  b e  t h e  c e n t e r  o f  i n t e r s e c t i o n  
i n  s p a c e  o f  t h e  a x e s  ox, oy ,  o z  w i t h  t h e  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  
t h e  t h r e e  s p a t i a l  c o o r d i n a t e  p l a n e s .  
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F i g .  9 6 .  S t e r e o t a x i c  
L o c a l i z a t i o n  on t h e  R e -  
g i o n  o f  t h e  Anatomo- 
P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  B e -  
t w e e n  V a r i o u s  S e c t i o n s  
for t h e  B r a i n  a n d  t h e  
F r o n t a l  S e c t i o n  ( A c c o r d -  
i n g  t o  S i m c h e n k o ,  Khmel- 
e v s k i y  a n d  D h e r n y k h ) .  
( 2 )  F o u r t h  V e n t r i c l e ;  
( 3 )  Lamina  Q u a d r i g e m i n a ;  
( 4 )  V e n t r i c u l a r  A p p a r a -  
t u s .  R e m a i n i n g  D e s i g -  
n a t i o n s  t h e  Same a s  i n  
F i g u r e s  93  a n d  9 4 .  

The l a t t e r  c o n c l u s i o n  i s  f u n d a m e n t a l  f o r  t h e  c o n c e p t i o n  b e i n g  / 3 0 1  
e x p o u n d e d .  On t h e  b a s i s  o f  t h i s  w e  w i l l  f u r t h e r  d e f i n e  t h e  e l l i p -  
s o i d a l  r e g i o n  w i t h  t h e  c e n t e r  a t  p o i n t  0 ( s e e  F i g s .  9 3 ,  9 4 ,  9 5  a n d  
9 6 )  a s  a c e r t a i n  s t a t o - k i n e m a t i c  c e n t e r  ( t h e  human s k u l l ;  s y s t e m s  
o f  t h e  l e f t  a n d  r i g h t  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s )  a n d  a l s o  s y s t e m s  o f  
s p a t i a l  a r t i c u l a t i o n  ( t h e  condyles-atlas-epistrotropheus, w h i c h ,  
f o r  t h e  s a k e  o f  b r e v i t y ,  w e  s h a l l  i n d i c a t e  a s  CAE). 

We s h a l l  c o n s i d e r  v o l u n t a r y  h e a d  m o v e m e n t s ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  
a l l  t h e i r  o r i e n t a t i o n a l  s y s t e m s ,  as  c o m p l e x  o n e s  w h i c h  c o n s i s t  o f  
two  s i m p l e  c o m p o n e n t s :  t r a n s f e r a b l e  m o t i o n  t o g e t h e r  w i t h  t h e  b o d y  
a n d  r e l a t i v e  m o t i o n  o n  t h e  b o d y .  Such  r e a s o n i n g  h a s  o n l y  a p u r e l y  
s y m b o l i c  s e n s e  f o r  o u r  o b j e c t  o f  i n v e s t i g a t i o n ,  b u t  h a s  a v e r y  
c o n c r e t e  f u n c t i o n a l  c o n t e n t .  The f a c t  i s  t h a t  w i t h  s p a t i a l  m o t i o n s  
o f  t h e  a n i m a l  a n d  w i t h  c o n t r o l  o v e r  t h e s e  m o t i o n s ,  f o r  t h e  c e n t r a l  
n e r v o u s  s y s t e m ,  i t  i s  e x t r e m e l y  i m p o r t a n t  t o  d i s t i n g u i s h  s i g n a l s  
coming f r o m  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n  a n d  i n d i c a t i n g  
a c h a n g e  i n  t h e  c o o r d i n a t e s  o f  t h e  b o d y  among t h e  s u r r o u n d i n g  
o b j e c t s  i n  s p a c e  a n d  s i g n a l s  coming f r o m  t h o s e  same r e c e p t o r s  b u t  
g i v i n g  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  c h a n g e  o f  d i r e c t i o n a l  p o s i t i o n  o f  t h e  b o d y  
i n  r e l a t i o n  t o  t h e s e  o b j e c t s .  

T h i s  r e c k o n i n g  i s  i m p o r t a n t  i n  g e n e r a l ,  b u t  e s p e c i a l l y  b e c a u s e  
t h e  m a j o r i t y  o f  o r i e n t a t i o n a l  s i g n a l s  o r i g i n a t e  f r o m  t h e  p e r i p h e r a l  
r e c e p t o r s  o f  t h e  h e a d ,  c a u s e d  b y  i n d e p e n d e n t  movements  i n  r e l a t i o n  
t o  t h e  b o d y .  

F o r  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e s e  s i g n a l s  i n  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  
s y s t e m ,  e v i d e n t l y  t h e  C A E  p l a y s  t h e  d e c i s i v e  r o l e .  Due t o  t h e  
e x t r e m e l y  h i g h  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  w h i c h  e x i s t s  i n  t h e  s t e r e o t a x i c  
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r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  t h e  l a b y r i n t h  a n d  t h e  c o n s t r u c t i v e  p a r a m e t e r s  
o f . t h e  k i n e m a t i c  s y s t e m  of  t h i s  a r t i c u l a t i o n  ( t h e  r a n g e  o f  v a r i a -  
t i o n s  o f  a n t h r o p o m e t r i c  c r i t e r i a  o f  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  them i s  
v e r y  s m a l l ) ,  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  s i g n a l s  t a k e s  p l a c e  e v e n  d u r i n g  
t h e  v e r y  f i r s t  s t a g e  o f  t h i s  a n a l y s i s ,  i . e . ,  a t  t h e  i n p u t  t o  t h e  
s y s t e m .  I t  m u s t  b e  a s s u m e d  t h a t  t h e  p r i n c i p l e  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  
c o n s i s t s  o f  t h e  f o l l o w i n g :  i f  s i g n a l s  f r o m  b o t h  l a b y r i n t h s  w e r e  
e l i c i t e d  by  a b s o l u t e l y  e q u a l  a m p l i t u d e s  ( i n  t h e  s e n s e  e x p l a i n e d  
a b o v e )  t h e i r  m o t i o n s  a r o u n d  t h e  C A E  t h e  summary s i g n a l ,  g o i n g  t o  
t h e  f o l l o w i n g  s t a g e  o f  a n a l y s i s  o f  o r i e n t a t i o n a l  i n f o r m a t i o n ,  
" s p e a k s "  t o  t h e  f a c t  t h a t  r e l a t i v e  m o t i o n  i s  t a k i n g  p l a c e ,  i . e .  a 
c h a n g e  i n  d i r e c t i o n a l  p o s i t i o n ;  i f ,  h o w e v e r ,  t h e s e  s i g n a l s  h a v e  
d i f f e r e n t  a m p l i t u d e s ,  t h e n  t h i s  t e s t i f i e s  t o  a t r a n s f e r a b l e  m o t i o n ,  
< . e .  o f  a c h a n g e  i n  s p a t i a l  c o o r d i n a t e s .  

We h a v e  s a i d  a b o v e  t h a t  t h e  C A E  r e g i o n  a n d  i t s  n u c l e u s  ( p o i n t  
0 )  s e r v e  w i t h i n  t h e  s k u l l  a s  t h e  zone  o f  g r e a t e s t  d y n a m i c  r e s t .  

' T h i s  c i r c u m s t a n c e  f o r c e d  u s  t o  d i r e c t  our a t t e n t i o n  t o  t h e  s p e c i f i c s  
o f  l o c a l i z a t i o n  o f  v a r i o u s  s e c t i o n s  o f  t h e  b r a i n  and  s p i n a l  c o r d  i n  
man i n  r e l a t i o n  t o  t h e  C A E  r e g i o n .  / 3 0 2  

The r e g u l a r  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  g i v e n  i n v e s t i g a t i o n  i n  t h i s  
d i r e c t i o n  becomes  v e r y  a p p a r e n t  i f  w e  c o n s i d e r  t h a t  b e t w e e n  t h e  
t r a n s f e r a b l e  a n d  r e l a t i v e  h e a d  m o t i o n s  t h e r e  a r e  n o t  o n l y  f u n c t i o n a l -  
o r i e n t a t i o n a l ,  b u t  a l s o  p u r e l y  q u a n t i t a t i v e ,  d i f f e r e n c e s .  The 
p o i n t  i s  t h a t  t h e  u s u a l  r e l a t i v e  m o t i o n s  o f  t h e  h e a d  e l i c i t ,  i n  
v a r i o u s  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n ,  i n e r t i a l  e f f e c t s  w h i c h  a r e  s e v e r a l  
t i m e s  g r e a t e r  t h a n  t h e  u s u a l  t r a n s f e r a b l e  m o t i o n s  o f  t h e  h e a d  
t o g e t h e r  w i t h  t h e  b o d y .  

We w i l l  c o m p a r e ,  f o r  e x a m p l e ,  t h e  f o l l o w i n g  two m o t i o n s :  
r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  on t h e  b o d y  a t  180° f o r  0 . 2 5  s e c ,  and  b a n k i n g  
on a m o t o r c y c l e  w i t h  a b a n k i n g  r a d i u s  R ,  = 1 0  m c o r r e s p o n d i n g  t o  
t h i s  r o t a t i o n  i n  c e n t r i f u g a l  e f f e c t .  

For c e n t r i f u g a l  f o r c e  i n  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  c a s e  we w i l l  
h a v e  

C o m p a r i n g  t h e s e  f o r c e s  we o b t a i n  t h e  f o l l o w i n g  d e p e n d e n c y :  

From t h e  l a s t  e x p r e s s i o n  i t  f o l l o w s  t h a t  i f  t h e  r a d i u s  o f  
r o t a t i o n  i s  i n c r e a s e d ,  f o r  e x a m p l e ,  by 1 0 0  t i m e s ,  t h e n  t h e  l i n e a r  
v e l o c i t y  o f  t h i s  r o t a t i o n a l  movement w i l l  i n c r e a s e  by  1 0  t i m e s .  I n  
o u r  c a s e  l i n e a r  v e l o c i t y  o f  t h e  f r o n t a l  l o b e s  w i l l  b e  v1=120  c m / s e c .  
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I n s o f a r  a s  t h e  l i n e a r  v e l o c i t y  o f  t h e  m o t o r c y c l i s t  m u s t  b e  
t e n  t i m e s  g r e a t e r ,  t h e n  t h i s  s e t s  t h e  v a l u e  a t  1 2  m s e c ,  w h i c h  
c o r r e s p o n d s  t o  b a n k i n g  a t  a s p e e d  o f  4 6  km/hour  w i t h  a r a d i u s  o f  
b a n k i n g  o f  1 0  m .  I t  i s  c l e a r  t h a t  s u c h  t r a n s f e r a b l e  m o t i o n s  a r e  
r a r e l y  f o u n d  i n  l i f e .  

T h u s ,  i n  t h e  u s u a l  l i f e  o f  a man a n d  e v e n  m o r e  i n  t h e  l i v e s  
o f  a n i m a l s  whose h e a d s ,  a s  a r u l e ,  d i f f e r  b y  t h e i r  g r e a t e r  m o b i l i t y ,  
t r a n s f e r a b l e  m o t i o n s  o f  t h e  h e a d  c a n n o t  i n  a n y  way b e  c o m p a r e d  w i t h  
r e l a t i v e  m o t i o n s .  T h e r e f o r e ,  i f  i n  t h e  e v o l u t i o n d r y  d e v e l o p m e n t  
o f  a n i m a l s  t h e  p r o b l e m  o f  p r e s e r v a t i o n  o f  t h e  s m a l l e s t  a n d  m o s t  
i m p o r t a n t  s t r u c t u r e s  o f  t h e  b r a i n  a n d  t h e  s p i n a l  c o r d  h a v e  a r i s e n  
f r o m  v a r i o u s  i n e r t i a l  e f f e c t s  o f  h e a d  m o v e m e n t s ,  t h e n  it i s  c l e a r  
t h a t  t h e  r o l e  o f  t h e s e  z o n e s  i n  t h e  s k u l l  c a v i t y ,  w h i c h  b o r d e r  
w i t h  r e g i o n s  o f  i t s  C A E ,  a n d  e v e n  more  o f  t h e  r o l e  o f  t h e  C A E  
n u c l e u s  i t s e l f ,  w i l l  i n c r e a s e  e v e n  m o r e .  

The i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  s p e c i f i c  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  l o c a l -  
i z a t i o n s  o f  v a r i o u s  s e c t i o n s  o f  t h e  b r a i n  a n d  t h e  s p i n a l  c o r d  / 3 0 3  
w i t h i n  t h e  human s k u l l  i n d i c a t e  t h a t  i n  t h e  C A E  r e y i o n  w e r e  l o c a t e d :  
t h e  f u n d u s  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e - r h o m b o i d  f o s s a  w i t h  t h e  n u c l e i  o f  
a l l  t h e  c r a n i o c e r e b r a l  n e r v e s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  n .  o p t i c u s  and  
n .  o l p h a c t o r i u s ;  t h e  s u b c o r t i c a l  n u c l e i  ( c e n t e r s )  o f  c a r d i a c  
a c t i v i t y  and  o f  r e s p i r a t i o n ;  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a n d  t h e  m o t o r  
n u c l e i  o f  t h e  s y s t e m s  o r i e n t i n g  t h e  b o d y ;  t h e  s u b c o r t i c a l  n u c l e i  
o f  t h e  a u d i t o r y  a n d  v i s u a l  a n a l y z e r s  ( n e a r  t h e  u p p e r  b o r d e r  o f  t h e  
C A E  r e g i o n ;  s e e  P i g s .  9 5  a n d  9 6 ) ;  t h e  p i n e a l  g l a n d ;  t h e  p e d u n c l e s  
o f  t h e  c e r e b e l l u m ,  o r i g i n a t i n g  f rom t h e  C A E  r e g i o n ,  as  f rom t h e  
c e n t e r ;  t h e  a p e r t u r e  o f  Lyuska  and  t h e  c e n t r a l  a p e r t u r e  o f  M a g e n d i e ;  
f i n a l l y  t h e  r e t i c u l a r  s u b s t a n c e  w h i c h  f i l l s  a s i g n i f i c a n t  p o r t i o n  
o f  t h e  volume o f  t h i s  r e g i o n .  

I f  we s p e a k  a b o u t  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  C A E  r e g i o n  i t s e l f  ( p o i n t  
0 1 ,  t h e n  it i s  l o c a l i z e d  a t  t h e  f u n d u s  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e ,  
? . e .  t h r o u g h  a f l u i d  s e c r e t e d  by  t h e  f i r s t ,  s e c o n d  and  t h i r d  
v e n t r i c l e s ,  a n d  f i r s t  e n t e r s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  C A E  o f  t h e  s k u l l ,  
a n d  t h e n  f rom i t ,  a s  f rom t h e  c e n t e r ,  it i s  d i s t r i b u t e d  a b o v e  a l l  
t h e  s u b a r a c h n o i d a l  s p a c e  o f  t h e  b r a i n .  

C o n s i d e r i n g  t h e s e  c i r c u m s t a n c e s  and  a l s o  t h e  e n t i r e  c o m p l e x  
o f  c o n c e p t s  and  c o n c l u s i o n s  o f  t h e  p r e s e n t  i n v e s t i g a t i o n ,  t h e  a u t h o r s  
c o n s i d e r e d  it e x p e d i e n t  t o  d e f i n e  t h e  r e g i o n  d e f i n e d  a b o v e  a s  C A E  
as  a s p e c i a l  region o f  t h e  s k u l l ,  t h e  h e a d  and  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  
s y s t e m  o f  man i n  a s t e r e o t a x i c ,  k i n e m a c t i c ,  a u t o m a t i c ,  and  p h y s i -  
o l o g i c a l  s e n s e ,  a n d  t o  c a l l  i t  t h e  a n a t o m o - p h y s i o l o g i c a l  c e n t e r  
(APC) o f  t h e  s k u l l ,  t h e  h e a d  a n d  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  o f  man. 

Here  w e  n o t e  t h a t  t h e  c o n c e p t i o n  o f  t h e  APC o f  t h e  human ( a n d  
a n i m a l )  h e a d  a n d  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  d o e s  n o t  h a v e  a n y t h i n g  i n  
common w i t h  t h e  known t h e o r y  o f  P e n n f i e l d  and  J a s p e r  a b o u t  t h e  so -  
c a l l e d  " c e n t r i c e p h a l i c  s y s t e m "  o f  t h e  human h e a d ,  a c c o r d i n g  t o  
w h i c h  t h e  r e t i c u l a r  F o r m a t i o n  i s  t h e  b e a r e r  of c o n s c i o u s n e s s ,  
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a l t h o u g h  t h e  b a s i c  mass o f  r e t i c u l a r  s u b s t a n c e  i s  c o n c e n t r a t e d  i n  
t h e  A P C  r e g i o n .  

The b a s i c  means  of  t h e  p r o p o s e d  c o n c e p t  c o n s i s t s  p r i m a r i l y  i n  
t h e  f a c t  t h a t  i t  w i l l  e v i d e n t l y  b e  a b l e  t o  p l a y  a d e f i n i t e  r o l e  i n  
a n t h r o p o l o g y ,  b i o l o g y  a n d  m e d i c i n e ,  p e r m i t t i n g  o n e  t o  u n i t e  v a r i o u s  
i n f o r m a t i . o n  a n d  r e g u l a r i t i e s  o f  t h e s e  r e g i o n s ,  s u c h  a s :  a p c h i -  
t e c t o n i c s  o f  t h e  c e r e b r a l  s e c t i o n  a n d  t h e i r  c o n d i t i o n e d  r e f l e x  c o n -  
n e c t i o n s ,  b l o o d  a n d  f l u i d  d y n a m i c s  a n d  n e u r o s u r g e r y ,  myology o f  
t h e  m a n d i b u l a r  a n d  c e r v i c a l  a r t i c u l a t i o n s  and  a l s o  t h e  mechanism 
f o r  j o i n i n g  o f  t h e i r  m o t i o n s ;  t h e  m e t h o d  o f  c o m p i l a t i o n  o f  s t e r e o -  
t a x i c  c h a r t s  a n d  p l a n s  o f  t h e  b r a i n  a n d  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  s t e r e o -  
t a x i c  i n s t r u m e n t s ;  m o r p h o l o g y  a n d  p h y s i o l o g y  o f  t h e  l a b y r i n t h  a n d  
o c t o l a r y n g o l o g y ;  g e n e r a l  q u e s t i o n s  o f  o n t o - a n d  p h i l o g e n e s i s  o f  t h e  
a n i m a l  w o r l d  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  i d e a s  a b o u t  t h e  A P C  o f  t h e  h e a d .  

P r e c o n c e p t i o n  o f  A n a t o m o - P h y s i o l o g i c a l  C e n t e r  o f  Man / 3 0 4  
i n  t h e  P h y l o -  a n d  O n t o g e n e t i c  A s p e c t .  

The r e g i o n  o f  t h e  f u t u r e  A P C  i n  t h e  a d u l t  man s e r v e s  i n  t h e  
e m b r y o ,  i n  t h e  v e r y  f i r s t  s t a g e  o f  i t s  d e v e l o p m e n t ,  as  t h e  p o i n t  
o f  o r i g i n  o f  t h e  g r o w t h  a n d  f o r m a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  
I t  i s  known t h a t  i n  t h e  e m b r y o g e n e s i s  o f  t h e  f o u r t h  v e n t r i c l e  a n d  
i t s  f u n d u s ,  ; . e . ,  t h e  r h o m b o i d  f o s s a  ( t h a t  i s ,  o n l y  t h e  s t r u c t u r e s  
i n  t h e  volume o f  t h e  APC w h i c h  w o u l d  r e p r e s e n t  i t s  n u c l e u s ) ,  a r e  
f o r m e d  as  t h e  f i r s t  r e g i o n s  o f  t h e  b r a i n  a n d  s p i n a l  c o r d .  I t  i s  
c u r i o u s  t h a t  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  t h e  r h o m b o i d  f o s s a  i s  a p p a r e n t  
e v e n  i n  t h e  c a s e  when a n  a c e p h a l i c  f e t u s  i s  b o r n .  

C o n c e p t s  o f  a s i m i l a r  n a t u r e  a r e  b a s i c  f o r  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  c o n c e p t  o f  t h e  A P C  i n  t h e  a r e a s  o f  e m b r y o g e n e s i s  and  o b s t e t r i c s  
( M a l i n o v s k i y  e t  a l .  , 1 9 6 8 ) .  

I n v e s t i g a t i o n s  i n  t h i s  d i r e c t i o n  w e r e  c o n d u c t e d  w i t h  t h e  
p a r t i c i p a t i o n  a n d  u n d e r  t h e  g u i d a n c e  o f  M.S. M a l i n o v s k i y  and  B . V .  
Ogneva .  

The A P C  r e g i o n ,  f rom t h e  f i r s t  s t a g e  o f  e m b r y o l o g i c a l  d e v e l o p -  
ment  a n d  a l s o  i n  a n  a d u l t  human b e i n g ,  i s  l o c a t e d  i n  t h e  p l a c e  i n  
t h e  o r g a n i s m  w h i c h  s e r v e s  a s  t h e  s i n g l e  p o i n t  o f  c u l m i n a t i o n  i n  
p a i r s  o f  a l l  t h r e e  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  s y m m e t r y :  t h e  c e n t r a l  ( t h e  
A P C  n u c l e u s  s e r v e s  as  a p h y s i o l o g i c a l  a n d  p a r t l y  a n a t o m i c a l  c e n t e r  
o f  symmetry  o f  t h e  b r a i n ,  i t s  c o r t e x  a n d  s u b c o r t e x ) ;  a x i a l  ( t h e  
a x i s  o f  symmetry  o f  t h e  s p i n a l  c o r d  a n d  t h e  M e d u l l a  o b l o n g a t a  p a s s e s  
t h r o u g h  t h e  APC n u c l e u s ) ;  and  b i l a t e r a l  ( s a g i t t a l  p l a n e  o f  symmetry  
o f  t h e  l e f t  and  r i g h t  p o r t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  a l s o  
p a s s e s  t h r o u g h  t h e  A P C  n u c l e u s ) .  I n  a d d i t i o n ,  a l l  t h e s e  t y p e s  o f  
symmetry  w e r e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  r e m o t e  p h y l o g e n e t i c  p r e d e -  
c e s s o r s  o f  man,  ; . e . ,  a t  f i r s t  s e p a r a t e l y ,  t h e n  p a r a l l e l l y  a n d  
f i n a l l y  u n i t e d .  T h i s  p r o v i d e s  s u p p l e m e n t a r y  d e l i m i n a t i o n  t o  t h e  
q u e s t i o n  o f  m o r p h o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  a r c h i t e c t o n i c s  o f  v a r i o u s  
s e c t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  a s  a w h o l e ,  and  i t s  p e r i p h e r a l  
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r e c e p t o r  o r i e n t a t i o n  i n  p a r t i c u l a r .  

The f a c t  o f  t h e  m a t t e r  i s  t h a t  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  m o s t  
i m p o r t a n t  s e c t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  ( i n  r e l a t i o n  t o  
l i f e )  i n  t h e  A P C  r e g i o n  i s  a n  e x p r e s s i o n  o f  t h e  o p t i m a l  s t r u c t u r e  
and f u n c t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  n o t  o n l y  i n  t h e  s e n s e  
o f  d y n a m i c  p r e s e r v a t i o n  o f  i t s  b a s i c  m o d u l a r  s e c t i o n s ,  b u t  a l s o  
i n  t h e  f a c t  t h a t  l o c a t e d  h e r e  t h e y  h a v e  a more  e x p e d i e n t  s y s t e m  o f  
c o n n e c t i o n s  k i t h  a l l  t h e  o t h e r  s e c t i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  
s y s t e m .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  r e f l e x  t h e o r y  o f  s t i m u l a t i o n  o f  g r o w t h  o f  
b r a i n  c e l l s  ( K i o s o v s k i y ,  1 9 4 7 ,  1 9 5 4 ) ,  t h e  d e c i s i v e  i n f l u e n c e  on 
t h e i r  f o r m a t i o n  a n d  g r o w t h  i s  shown by  n e r v e  i m p u l s e s  p r o c e e d i n g  
f r o m  t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  b e g i n n i n g  t o  f u n c t i o n  a t  t h i s  
t i m e .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  a u t h o r s  g i v e  p a r t i c u l a r  s i g n i f i c a n c e  among/305 
t h e s e  r e g i o n s  t o  t h e  l a b y r i n t h :  i n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  b e c a u s e  m o t i o n s  
a r e  t h e  s o u r c e  o f  i t s  s t i m u l i ,  w h i c h  t h e  f e t u s  a l w a y s  p o s s e s s e s  i n  
a b u n d a n c e ,  b o t h  i n  t h e  f o r m  o f  r e l a t i v e  r o t a t i o n s  on t h e  u m b i l i c a l  
c o r d  as w e l l  a s  i n  t h e  f o r m  o f  t r a n s f e r a b l e  r o t a t i o n s  w i t h  t h e  b o d y  
o f  t h e  p r e g n a n t  woman; a n d  i n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  b e c a u s e  o r i e n t a -  
t i o n a l  i n f o r m a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  d e t e r m i n e d  by  g r a v i t a t i o n a l  
a n d  i n e r t i a l  a c t i o n s ,  s e r v e s  a s  t h e  o n l y  s o u r c e  o f  i n f o r m a t i o n  f o r  
t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  on t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  t h r e e -  
d i m e n s i o n a l  s p a c e  i n  w h i c h  it i s  f o r m i n g .  

Wi th  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  i n v e s t i g a t i o n s  i n  t h i s  d i r e c t i o n  it 
was d i s c o v e r e d  t h a t  t h e  h e a d  o f  t h e  f e t u s  a n d  t h e  newborn  i n f a n t  
p o s s e s s e s  i n d i c a t i o n s  t e s t i f y i n g  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f  i t s  own A P C .  
M o r e o v e r ,  t h e  o r i g i n  a n d  f o r m a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  a n d  a l s o  
m y e l i n i z a t i o n  o f  t h e  f i b e r s  i n n e r v a t i n g  i t ,  w h i c h  a r e  s t i m u l a t e d  
by  n e r v e  i m p u l s e s ,  g r e a t l y  s u r p a s s  t h e  same p r o c e s s e s  i n  o t h e r  
r e c e p t o r s .  I t  i s  a l l  t h e  more  s i g n i f i c a n t  t h a t  t h e  l a b y r i n t h  
s e r v e s  a s  o n e  o f  t h e  b a s i c  e l e m e n t s  e n t e r i n g  i n t o  t h e  c o n c e p t  o f  
A P C ,  a n d  t h e r e f o r e  t h e  m e c h a n i s m s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  
a r e  v e r y  s i g n i f i c a n t .  

I n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h i s ,  it i s  e x p e d i e n t  t o  s e p a r a t e  t h e  
f o l l o w i n g  p e r i o d s  i n  t h e  i n t r a u t e r i n e  p r o c e s s  o f  d e v e l o p m e n t :  ( A )  
p r e l a b y r i n t h a l ,  when t h e  f o r m a t i o n  of  t h e  b r a i n  p r o c e e d s  e x c l u s i v e l y  
a c c o r d i n g  t o  c o d e d  g e n e t i c  p r o g r a m s ;  ( B )  t h e  c a n a l  p e r i o d ,  t h e  
p a s s a g e  o f  w h i c h  i s  a l r e a d y  i n f l u e n c e d  b y  n e r v e  i m p u l s e s  a r i s i n g  
i n  t h e  r e c e p t o r  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ;  ( C )  t h e  c a n a l - o t o l i t h  
p e r i o d ,  p a s s i n g  a l s o  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  n e r v e  i m p u l s e s  f rom 
o t o l i t h  r e c e p t o r s .  

The m a i n  f a c t s  i n d i c a t e  s u c h  p e r i o d i z a t i o n .  For e x a m p l e ,  t h e  
i n s u f f i c i e n c y  o f  d e v e l o p m e n t ,  a n d  m o r e o v e r  t h e  c o m p l e t e  n o n -  
e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  l a b y r i n t h  a r e  a c c o m p a n i e d ,  a s  a r u l e ,  by  v a r i o u s  
f o r m s  o f  u n d e r d e v e l o p m e n t  o f  t h e  b r a i n  up  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  

a s y m m e t r y  o f  i t s  s p a t i a l  s t r u c t u r e s  a n d  o f  r e v e r s i b l e  c o n g e n i t a l  
d e f o r m i t i e s  ( B e l k i n ,  1 9 5 8 ;  R u s s k i k h  a n d  L e b e d e v ,  1 9 5 5  e t  al.). 
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I t  i s  a l s o  known t h a t  n o r m a l l y  i n  a 1 4  or 1 5  week o l d  f e t u s  
t h e  m y e l i n i z a t i o n  o f  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  p o s t e r i o r  a m p u l l a s  o f  t h e  
v e r t i c a l  c a n a l s  h a s  a l r e a d y  b e e n  c o m p l e t e d ,  as  w e l l  as  t h e  m y e l i n i -  
z a t i o n  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l s .  A t  t h a t  t i m e  t h e  f i r s t  movement 
o f  t h e  f e t u s  i s  n o t e d .  The a p p e a r a n c e  o f  t h e s e  i n d i c a t i o n s  may 
b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  a c o m p l e t i o n  o f  t h e  p r e l a b y r i n t h a l  p e r i o d  o f  
i n t r a u t e r i n e  d e v e l o p m e n t .  I t  i s  c h a r a c t e r i s t i c  t h a t  t h e  i m p u l s e s  
f rom t h e  l a b y r i n t h  a r e  n o t  p e r c e i v e d  p a s s i v e l y .  A s  a r e s u l t  o f  
t h e m ,  t h e  f e t u s  n o t  o n l y  r e c e i v e s  i t s  f i r s t  i m p r e s s i o n s  o f  s p a c e ,  
b u t  a l s o  b e g i n s  t o  i n f l u e n c e  i t s  own p o s i t i o n  i n  i t .  A t  t h e  b e g i n -  
n i n g  o f  t h e  2 0 t h  w e e k ,  t h e  m y e l i n i z a t i o n  o f  f i b e r s  g o i n g  t o  t h e  
v e s t i b u l a r  n u c l e i  f r o m  t h e  r o u n d  a n d  o v a l  s a c c u l i  o f  t h e  o t o l i t h  
s y s t e m  i s  c o m p l e t e d .  A t  t h i s  t i m e  t h e  f e t u s  i s  s t i l l  c o m p a r a t i v e l y  
s m a l l ;  i t  f r e e l y  f l o a t s  a n d  r o t a t e s  i n  t h e  p e r i f e t a l  f l u i d ,  c o l -  
l e c t i n g  s i g n a l s  coming f r o m  t h e  s i m i c i r c u l a r  c a n a l s  o f  t h e  l a b y r i n t h .  
But  b e g i n n i n g  w i t h  t h e  2 0 t h  t o  2 4 t h  week o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e ,  / 3 0 6  
movements  o f  t h e  f e t u s  become m o r e  e n e r g e t i c ,  and  by  t h e n  t h e  
p r e g n a n t  woman p e r c e i v e s  them i n  t h e  fo rm o f  p e r f e c t l y  d i s t i n c t  
p u s h e s  a n d  i n t e r n a l  r o t a t i o n s .  T h e s e  a r e  t h e  i n d i c a t i o n s  of t h e  
c a n a l  p e r i o d  o f  d e v e l o p m e n t  a n d  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  c a n a l  o t o l i t h  
p e r i o d .  

D u r i n g  t h i s  p e r i o d  t h e  f e t u s ,  u n d e r  i t s  own r o t a t i o n ,  more 
f r e q u e n t l y  t u r n s  i t s  h e a d ,  a n d  i n  a d d i t i o n  i t  m a i n t a i n s  i t  i n  t h i s  
p o s i t i o n ;  i . e . ,  d u e  t o  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  a c t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  
s y s t e m  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  it b e g i n s  t o  o r i e n t  i t s e l f  i n  t h e  g r a v i -  
t a t i o n a l  f i e l d .  

The f i x i n g  o f  t h e  f e t u s  i n  h e a d  p r e s e n t a t i o n  i s  made p o s s i b l e  
by  t h e  c i r c u m s t a n c e  t h a t  i n  t h i s  p o s i t i o n ,  A P C  o f  i t s  h e a d  p r o v e s  
t o  b e  l o c a t e d  c o a x i a l l y  t o  t h e  s o - c a l l e d  a n a t o m o - p h y s i o l o g i c a l  
c e n t e r  o f  t h e  p r e g n a n t  woman's  p e l v i s ,  owing  t o  w h i c h  t h e  l a b y r i n t h  
o f  t h e  f e t u s  r e c e i v e s  maximum s t i m u l a t i o n  w h i l e  t h e  woman i s  w a l k -  
i n g .  Head p r e s e n t a t i o n  e n a b l e s  opt imum p a s s a g e  o f  t h e  b i r t h  p r o c e s s  

The i m p o r t a n c e  o f  m o t i o n s  i n  t h e  v a r i o u s  p e r i o d s  o f  p r e g n a n c y  
w a s  i n d i c a t e d  by  t h e  m a t e r i a l  we c o l l e c t e d  w h i c h  i n c l u d e d  5 0 7  p l a c e n t a  
w i t h  u m b i l i c a l  c o r d s .  The m a j o r i t y  o f  t h e  u m b i l i c a l  c o r d s  c o n t a i n s  
f r o m  1 5  t o  1 6  l o o p s ,  and  t h e  u p p e r  r a n g e  o f  v a r i a t i o n s  o f  t h i s  i n d i -  
c a t o r  o f  f e t a l  b e h a v i o r  i n  t h e  womb may e x t e n d  t o  37 l o o p s  on o n e  
u m b i l i c a l  c o r d .  

A S i n g l e  S t e r e o t a x i c  F u n c t i o n a l  Zero Refe rence  System 
f o r  t h e  S k u l l ,  Head and C e n t r a l  Nervous System o f  Man 

Man u s u a l l y  a p p l i e s  e x t r e m e l y  v a r i e d  p o s i t i o n s  i n  r e l a t i o n  t o  
t h e  f i e l d  o f  g r a v i t a t i o n  a n d  v a r i o u s  i n e r t i a l  v e c t o r s .  But  t h i s  
m u s t  n o t  b e  t h e  s o u r c e  o f  s u p p l e m e n t a r y  c o m p l i c a t i o n s  s t u d y i n g  t h e  
p r o b l e m  o f  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n .  

F i r s t  o f  a l l ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  c o r r e c t l y  c o n s i d e r  t h e  r o l e  
w h i c h  s t r i c t  d i r e c t i v e n e s s  o f  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d  o f  E a r t h  p l a y s  
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i n  t h e s e  q u e s t i o n s .  One o f  t h e  b a s i c  i n d i c a t o r s  d i s t i n g u i s h i n g  
man i n  t h e  a n i m a l  w o r l d ,  ? . e . ,  h i s  u p r i g h t  p o s t u r e , s e r v e s  i n  t h e  
g i v e n  c a s e  a s  t h e  d e c i s i v e  f a c t o r .  S t r i c t  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  b o d y  
a c c o r d i n g  t o  t h e  f i e l d  o f  g r a v i t a t i o n  n o t  o n l y  d e c i s i v e l y  d e t e r m i n e s  
t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s k e l e t o n  a n d  m u s c l e ,  b u t  a l s o  h a s  no  l e s s  
i n f l u e n c e  on  t h e  v e r y  f i n e  s t r u c t u r e s  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  h e a d  o f  
t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n .  From t h e  c o n c e p t  o f  A P C ,  
t h e  r e g u l a r i t i e s  o f  t h i s  i n f l u e n c e  a r e  s o  e s s e n t i a l  t h a t  t h e y  p e r m i t  
u s  t o  q u e s t i o n  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  a s i n g l e  f u n c t i o n a l  z e r o  r e f e r -  
e n c e  s y s t e m  f o r  t h e  s t u d y  o f  b o t h  m o r p h o l o g i c a l  a n d  o f  p h y s i o l o g i -  
c a l  a s p e c t s  o f  t h e  s k u l l  a n d  c e r v i c a l  s e c t i o n  o f  t h e  s p i n e ,  t h e i r  
m u s c l e ,  b l o o d  and  f l u i d  d y n a m i c s  o f  t h e  b r a i n ,  i t s  i n t e r n a l  a r c h i -  
t e c t o n i c s  a n d  a l s o  t h e  r e g u l a r i t i e s  o f  s t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n  o f  
t h e  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n .  

The p o s s i b i l e  i n d i c a t o r s  o f  l o c a l i z a t i o n  o f  a s t r a i g h t  l i n e  / 3 0 7  
( a x i s )  GJOZ ( F i g u r e  9 4 )  on  t h e  c e r v i c a l  s e c t i o n  o f  t h e  s p i n e  and  
o f  t h e  s k u l l  w e r e  d i s c u s s e d  a b o v e .  

The a u t h o r s  c a l l e d  t h i s  l i n e  t h e  v e r t i c a l  a x i s  o f  t h e  s p i n a l  
column i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  n e c k  a n d  s k u l l .  A l t h o u g h  t h e  i n t r o -  
d u c t i o n  o f  t h i s  a x i s  w a s  b a s e d  on  t h e  u s e  o f  a s m a l l  number o f  
c o r r e s p o n d e n c e s ,  o f  c o r r e s p o n d i n g  a n t h r o p o m e t r i c  i n d i c a t o r s  of 
c e r v i c a l  v e r t a b r a e  a n d  t h e  o c c i p i t a l  b o n e  o f  t h e  s k u l l ,  n o n e t h e -  
l e s s  s u c h  a b o l d  s t e p  s h o u l d  h a v e  somehow b e e n  s t r e n g t h e n e d ,  a l l  
t h e  m o r e  s o  s i n c e  t h e  s i n g l e  r e f e r e n c e  s y s t e m  f o r  t h e  w h o l e  h e a d  
i n t r o d u c e d  f o r  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  g o a l s  m u s t  b e  c o n f i r m e d  i n  a l l  
or a l m o s t  a l l  s p h e r e s  o f  i t s  i n v e s t i g a t i o n .  

We w i l l  t a k e  t h e  s p h e r e  o f  m y o l o g y .  M a s t o i d  p r o c e s s e s  (ms) on  
t h e  s k u l l  ( F i g s .  93 a n d  9 5 )  s e r v e  a s  t h e  f u n d a m e n t a l  p o i n t s  of 
a t t a c h m e n t  o f  m .  s t e n o c l e i d o m a s t o i d e u s  t o  i t  w h i c h  a r e  r e s p o n s i b l e  
f o r  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i n  t h e  f r o n t a l  p l a n e  Y O Z  a r o u n d  a x i s  OX. 
C l e a r l y  t h i s  e c c e n t r i c i t y  o f  b a s i c  p o i n t s  o f  a t t a c h m e n t  o f  t h e s e  
m u s c l e s  on t h e  s k u l l  r e l a t i v e  t o  i t s  v e r t i c a l  a x i s  w o u l d  b e  i n -  
e x p e d i e n t  f o r  a h e a d ,  s i n c e  t h i s  w o u l d  e l i c i t  s u p p l e m e n t a r y  " p u l s a -  
t i o n "  o f  t h e  h e a d  i n  a d j a c e n t  p l a n e s .  A n t h r o p o m e t r i c  i n v e s t i g a -  
t i o n s  o f  t h e  s k u l l  f rom t h i s  p o i n t  o f  v i e w  i n d i c a t e  t h a t  t h e  l o w e r  
p o i n t s  on t h e  m a s t o i d  p r o c e s s e s  a c t u a l l y  a r e  p r o j e c t e d  o n t o  t h e  
p r o p o s e d  v e r t i c a l  a x i s  ( c f .  m f  i n  F i g .  9 5 )  L I m s O Z  w e r e  v e r y  h i g h  
c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s .  T h i s  e v e n  more s t r e n g t h e n s  t h e  s t a t u s  
o f  t h e  g i v e n  a x i s  as a v e r t i c a l  o n e .  

Now, n a t u r a l l y ,  a q u e s t i o n  a r i s e s  a s  t o  t h e  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n  
o f  a n y  o f  t h e  h o r i z o n t a l s  o f  t h e  s k u l l ,  ? . e .  a s t r a i g h t  l i n e ,  p e r -  
p e n d i c u l a r  t o  t h e  a x i s  GOZ. A s  f a r  a s  t h e  p o s i t i o n  of t h e  p o s s i b l e  
p o i n t s  o f  t h e i r  i n t e r s e c t i o n  i s  c o n c e r n e d ,  i . e .  t h e  l e v e l  on  w h i c h  
it would  b e  m o s t  e x p e d i e n t  t o  p a s s  t h i s  h o r i z o n t a l  l i n e ,  t h e n  i n  
t h e  l i g h t  o f  t h e  g i v e n  c o n c e p t  o f  A P C  i t  i s  n a t u r a l  t o  t a k e  f o r  
t h i s  p o i n t  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  A P C  r e g i o n ,  p o i n t  0 ( c f .  F i g s .  9 3 ,  9 4 ,  
9 5  a n d  9 6 ) .  I n  a d d i t i o n  it p r o v e s  t o  b e  t h e  case t h a t  i f  t h e  h e a d  
w e r e  o r i e n t e d  by  r o t a t i o n s  i n  t h e  s a g i t t a l  p l a n e  i n  s u c h  a way t h a t  
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t h e  c e n t e r s  o f  t h e  c o n d y l e s  o f  t h e  o c c i p i t a l  b o n e  w e r e  o p p o s i t e  
t h e  c e n t e r s  ( 2 - 2  i n  F i g .  9 5 )  o f  t h e  p l a t f o r m s  o f  c o n t a c t  on t h e  
a t l a s ,  t h e n  t h e  s t r a i g h t  l i n e  OX p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  A P C  n u c l e u s  
p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  v e r t i c a l  a x i s  0 2  w i l l  p a s s  i n  t h e  d o r s a l  p o r t i o n  
o f  a h o r i z o n t a l  a x i s  o f  s y m m e t r y  o f  t h e  u p p e r  a n d  l o w e r  h a l v e s  o f  
t h e  c e r e b e l l u m  a n d  i n  t h e  m e d i a l  as  t h e  o p t i c a l  a x i s  o f  b o t h  e y e s .  

T h e s e  c i r c u m s t a n c e s  s t r e n g t h e n  t h e  s t a t u s  b o t h  of t h e  v e r t i c a l  
a n d  t h e  h o r i z o n t a l  a x e s  e v e n  m o r e ,  w h i c h  w e r e  t h u s  i n t r o d u c e d  i n t o  
t h e  s p a c e  o f  t h e  human s k u l l .  They e v e n  s e r v e  as  a b a s i s  f o r  t h e  / 3 0 8  
i n t r o d u c t i o n  o f  t h r e e - d i m e n s i o n a l  r e f e r e n c e  s y s t e m  b e g i n n i n g  i n  
n u c l e u s  0 o f  t h e  A P C  r e g i o n  w i t h i n  a x i s  OX j o i n e d  t o  t h e  c e n t e r  o f  
t h e  p u p i l  l i n e  ( F i g .  9 4 1 ,  w i t h  a x i s  0 2  g o i n g  u p w a r d s  a n d  w i t h  a x i s  
OY g o i n g  t o  t h e  l e f t  ( t h r o u g h  t h e  c e n t e r  o f  t h e  s a g i t t a l  c a n a l s  o f  
t h e  l a b y r i n t h ) .  

The f u n c t i o n a l  z e r o  r e f e r e n c e  s y s t e m  t h u s  i n t r o d u c e d  c o n t a i n s  
i n  i t  d e f i n i t i o n  i n  p a r t i c u l a r  t h e  h o r i z o n t a l  z e r o  p l a n e  P w h i c h  
may b e  t a k e n  as t h e  z e r o  f u n c t i o n a l  h o r i z o n t a l  p l a n  for c o m p i l i n g  
s t e r e o t a x i c a l  c h a r t s  o f  t h e  human b r a i n .  T h i s  i s  v e r y  i m p o r t a n t .  
The f a c t  o f  t h e  m a t t e r  i s  t h a t  t o  d a t e  t h e  e x i s t i n g  m e t h o d s  o f  
c o m p i l a t i o n  o f  s t e r e o t a x i c  c h a r t s  r e l i e d  o n  a random z e r o  h o r i -  
z o n t a l  p l a n  w h i c h  w a s  a r t i f i c i a l l y  t a k e n  a p p r o x i m a t e l y  a t  1 0  m m  
( f o r  s e v e r a l  t y p e s  o f  a n i m a l s )  r e l a t i v e  t o  t h e  s o - c a l l e d  b a s i c  
p l a n .  The b a s i c  p l a n  r e s t s  on t h e  o r i e n t a t i o n s  o f  t h e  s k u l l  w h i c h  
do n o t  b e a r  a l m o s t  a n y  f u n c t i o n a l  c o n t e n t  m a i n l y :  t h e  o r i o n  p o i n t  
( o r )  t h e  l o w e r  e d g e  o f  t h e  l e f t  o r b i t  o f  t h e  e y e  a n d  t h e  two p o r i o n  
p o i n t s  ( P O )  t h e  u p p e r  p o i n t s  on  t h e  s k u l l  n e a r  t h e  e x t e r n a l  a c o u s t i c  
m e a t ?  ( F i g .  9 5 ) .  I n  o t h e r  w o r d s  a z e r o  a n d  c o n s e q u e n t l y ,  e v e n  b a s i c ,  
p l a n  o f  c o n s t r u c t i o n  on  a F r a n k f o r t  h o r i z o n t a l  p l a n e  w h i c h ,  a s  i s  
known,  p o s s e s s e s  t h e  i n s u f f i c i e n c y  t h a t  it d o e s  n o t  a p p e a r  a s  a 
p h y s i o l o g i c a l  h o r i z o n t a l  o f  t h e  f a c e  and  s k u l l  o f  man. I t  i s  
c h a r a c t e r i s t i c  t h a t  t h e  n e c e s s i t y  i n  t h e  b a s i c  p l a n  i s  b e c a u s e  t h e  
z e r o  p l a n  h a v i n g  no  r e l a t i o n  t o  p h y s i o l o g i c a l  h o r i z o n t a l ,  p a s s e s  on 
t o o  low a l e v e l  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  b r a i n  ( t h e  l i n e  o r - p o l .  T h e r e -  
f o r e  t h e  b a s i c  p l a n  m u s t  b e  e l e v a t e d  w i t h  s u c h  a n  a c c o u n t  t h a t  i n  
i t s  c r o s s  s e c t i o n  s e v e r a l  more  masses o f  t h e  b r a i n  m a t t e r  a p p e a r  
t h a n  i n  t h e  z e r o  p l a n e  ( M e s h c h e r s k i y ,  1 9 6 1 ) .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  
l o c a l i z a t i o n  on t h e  s k u l l  o f  t h e  b a s i c  p l a n  i n t u i t i v e l y  a p p r o x i m a t e s  
t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  t h e  i n t r o d u c e d  p h y s i o l o g i c a l  h o r i z o n t a l  p l a n e .  
However f rom t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  c o n c e p t i o n  o f  t h e  A P X  i t  i s  c l e a r  
t h a t  s u c h  a n  a p p r o x i m a t i o n  i n  q u a n t i t a t i v e  r e l a t i o n ,  and  i n t u i t i v e  
i n  t h e o r e t i c a l  r e l a t i o n ,  c o n s t r u c t i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  r e f e r e n c e  
s y s t e m  f o r  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  b r a i n  c a n n o t  b e  p r o v e d .  The o r i g i n a l  
z e r o  f u n c t i o n a l  r e f e r e n c e  s y s t e m  m u s t  b e  b a s e d  n o t  on random s u p p o r t  
p o i n t s  o f  t h e  s k u l l  b u t  o n  f u n c t i o n a l  k i n e m a t i c  p a r a m e t e r s  o f  t h e  
s k u l l ,  t h e  b r a i n  a n d  i t s  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n .  

We n o t e ,  apropos  o f  t h i s ,  t h a t  a t  t h e  b a s i s  o f  t h e  i n t r o d u c e d  
z e r o  f u n c t i o n a l  r e f e r e n c e  s y s t e m  t h e r e  a r e ,  i n  p a r t i c u l a r ,  two b a s i c  
p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n :  v i s u a l  a n d  l a b y r i n t h a l .  
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A c t u a l l y  i n  t h i s  s y s t e m  t h e  b a s i c  h o r i z o n t a l  p h y s i o l o g i c a l  / 3 0 9  
P p a s s e s  t h r o u g h  t h e  c e n t e r  o f  b o t h  e y e s  a n d  t h e  A P C  n u c l e u s  a n d  
c o n s e q u e n t l y  t h r o u g h  t h e  u t r i c u l a r  r e g i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h .  Such  
c o r r e s p o n d e n c e  i s  n o t  r a n d o m .  I n  t h e  f i r s t  p l a c e ,  as  i s  shown i n  
e x p e r i m e n t s  o f  I . C .  B e r i t o v  (1961), t h e  v i s u a l  a n d  l a b y r i n t h  
r e c e p t o r s  a r e  t h e  f u n d a m e n t a i  p e r i p h e r a l  r e c e p t o r s  o f  o r i e n t a t i o n  
c o n c e n t r a t e d  i n  t h e  s p a c e  o f  t h e  s k u l l ;  and  i n  t h e  s e c o n d  p l a c e ,  
t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  p h y s i o l o g i c a l  h o r i z o n t a l ,  d e f i n e d  on  t h e  b a s i s  
o f  t h e s e  r e c e p t o r s ,  a g r e e s  w i t h  t h e  p r e m i s e s  d i s c u s s e d  a b o v e  on t h e  
b a s i s  o f  t h e  p h y s i o l o g i c a l  d e s i g n a t i o n s  o f  t h e  s y s t e m  o f  t h e  o c c i p i t o -  
a t l a n t a l  a r t i c u l a t i o n s .  

I t  w a s  a s s u m e d  a b o v e  t h a t  t h e  k i n e m a t i c  scheme o f  t h e s e  
a r t i c u l a t i o n s  was i n t e n d e d  c h i e f l y  for t h e  c r e a t i o n  o f  op t imum 
c o n d i t i o n s  o f  o r i e n t a t i o n  a n d ,  a t  t h e  same t i m e ,  we s e e  t h a t  t h e  
p h y s i o l o g i c a l  h o r i z o n t a l  p l a n e  P i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  e a r l i e r  
c h o s e n  v e r t i c a l  a x i s  O Z  w i t h  t h e  c o n d i t i o n  o f  s u c h  d i s t r i b u t i o n  o f  
t h e  h e a d  on t h e  s p i n a l  c o l u m n ,  when t h e  c e n t e r s  o f  t h e  c o n d y l e  a r e  
c o m b i n e d  w i t h  t h e  c e n t e r s  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  w o r k i n g  s u r f a c e s  o f  
t h e  a t l a s  ( F i g s .  9 3 ,  9 4 ,  9 5  a n d  9 6 ) .  

The a b o v e  d e s c r i b e d  z e r o  s t e r e o t a x i c  s y s t e m  p r o b a b l y  
may s e r v e  as  a f u n c t i o n a l  b i o l o g i c a l  r e f e r e n c e  s y s t e m  i n  v a r i o u s  
s p h e r e s  o f  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  s k u l l  h e a d  a n d  c e n t r a l  n e r v o u s  
s y s t e m  o f  man. 

S t r u c t u r a l  F u n c t i o n a l  S t e r e o  t a x i  c B a s e s  
o f  L a b y r i n t h o l o g y  

The l a b y r i n t h  i s  l o c a t e d  a t  t h e  e n t r a n c e  i n t o  t h e  c y b e r n e t i c  
scheme o f  t h e  s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r .  The s p e c i f i c s  for 
t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  s i g n a l s  w h i c h  a r e  e x c i t e d  i n  t h e  l a b y r i n t h  
may b e  p u t  a t  t h e  b a s i s  o f  t h e  s t u d y  o f  t h e  m a j o r i t y  o f  q u e s t i o n s  and  
p r o b l e m s  o f  l a b y r i n t h o l o g y .  I n  a d d i t i o n ,  t h e r e  i s  t h e  v i e w  t h a t  a l l  
o f  t h e s e  m u s t  b e  b a s e d  on t h e  same f u n c t i o n a l l y  j u s t i f i e d  r e f e r e n c e  
s y s t e m .  

F o r  t h e  l a b y r i n t h  t h i s  i s  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  b e c a u s e  t h e  
s l i g h t e s t  n u a n c e s  i n  l o c a l i z a t i o n  a n d  o r i e n t a t i o n  of  i t s  s e p a r a t e  
s t r u c t u r e s  i n  t h e  volume o f  t h e  b o d y  a r e  r e f l e c t e d  i n  i t s  f u n c t i o n .  
I n  t h i s  r e g a r d  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  c o m p a r e  it w i t h  a n y  o t h e r  o r g a n .  
T h i s  much i s  c l e a r :  i n s o f a r  a s  t h e  l a b y r i n t h  i s  c o n c e r n e d ,  w i t h  
t h e  a n a l y s i s  o f  l o c a l i z a t i o n  and  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  b o d y  i n  s p a c e ,  
i t s  p a r t i c u l a r  l o c a l i z a t i o n  a n d  o r i e n t a t i o n  w i t h i n  t h e  volume o f  
t h e  body h a s  d e c i s i v e  s i g n i f i c a n c e .  

i t  i s  n e c e s s a r y  t o  h a v e  i n  t h e  o r g a n i s m  t h e  f u n c t i o n a l l y  j u s t i f i e d  
( i n  a l l  s p h e r e s  o f  a c t i v i t y  o f  t h e  o r g a n i s m )  r e f e r e n c e  s y s t e m  t o  
w h i c h  a l s o  e v e n  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  i t s e l f  i s  s u b o r d i -  
n a t e d .  We c o n s i d e r  t h e  s i n g l e  s t e r e o t a x i c  f u n c t i o n a l  m a l r e f e r e n c e  
s y s t e m  as s u c h  a s y s t e m ,  b a s e d  on t h e  c o n c e p t  o f  t h e  A P C  o f  t h e  h e a d  
i n  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  o f  man. 

But  w i t h  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  t h e s e  p o s i t i o n s  
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The human b o d y  a t  e a c h  g i v e n  moment i n  t i m e  i s  o r i e n t e d  i n  /310 
s p a c e  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  s u r r o u n d i n g  o b j e c t s ,  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d  
a n d  t o  t h e  v e c t o r  o f  i n e r t i a  w h i c h  a c t s  on i t  i n  a d e f i n i t e  way. 
I n  t h e  volume o f  t h e  human h e a d ,  m i c r o s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h s  
a r e  o r i e n t e d  i n  a d e f i n i t e  way t o  t h e  A P C .  C o n s e q u e n t l y  i n  a 
s t r u c t u r a l ,  k i n e m a t i c  r e g a r d ,  t h e  t a s k  o f  t h e  l a b y r i n t h  i s ,  e s s e n -  
t i a l l y ,  t h a t  i t  t r a c e s  n o t  c h a n g e s  i n  t h e  s p a t i a l  p o s i t i o n  o f  t h e  
man h i m s e l f  ( w h i c h  i s  t o o  v a s t l y  c o m p l i c a t e d  and  u n n e c e s s a r y ,  b u t  
c h a n g e s  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  i n e r t i a l  a n d  g r a v i t a t i o n a l  p o s i t i o n  
v e c t o r s  a n d  t h e  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s  o f  i t s  APC.  

I n  t h i s  c o n s i s t s  t h e  l o g i c a l  m a t h e m a t i c a l  c l a r i t y  and  s i m p l i c -  
i t y  o f  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  t h a t  p h y s i o l o g i c a l  t a s k  w h i c h ,  a t  e a c h  
g i v e n  moment o f  o r i e n t a t i o n  o f  man i n  s p a c e ,  i s  d e c i d e d  on t h e  l e v e l  
o f  t h e  f u n c t i o n a l  a c t i v i t y  o f  t h e  l a b y r i n t h .  

I n  t h i s  c o n s i s t s  e v e n  t h e  l o g i c a l  m a t h e m a t i c a l  c l a r i t y  a n d  
s i m p l i c i t y  o f  t h e  o r i g i n a l  o r i e n t a t i o n  i n f o r m a t i o n  w h i c h  e n t e r s  
f r o m  t h e  l a b y r i n t h  i n t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  l o c a t e d  i n  t h e  APC 
r e g i o n .  

T h e n ,  i n f o r m a t i o n  on c h a n g e s  i n  t h e  s p a t i a l  p o s i t i o n  o f  t h e  
A P C  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  c o r t i c a l  e n d  o f  t i l e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  i s  
s u p p l e m e n t e d  by t h e  i n f o r m a t i o n  a r r i v i n g  h e r e  f r o m  o t h e r  p e r i p h e r a l  
r e c e p t o r s :  v i s u a l ,  a u d i t o r y ,  o l f a c t o r y  t a c t i l e  a n d  t h e r m a l  ( i t  i s  
c o n n e c t e d  t h e r e b y  w i t h  t h e  p o s i t i o n  o f  s u r r o u n d i n g  o b j e c t s ) ,  a n d  
b e i n g  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  i n f o r m a t i o n  a r r i v i n g  h e r e  i n  t h e  fo rm o f  
c e r v i c a l  and  t r u n k ,  t a c t i l e  and  t o n i c  r e f l e x e s  o f  p o s i t i o n ,  i t  i s  
e x t r a p o l a t e d  o n t o  t h e  s p a t i a l  p o s i t i o n  o f  t h e  b o d y  i t s e l f .  

T h u s ,  i n  t h e  c y b e r n e t i c  s y s t e m  o f  a n a l y s i s ,  on v a r i o u s  s t a g e s  
o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  t h e  e n t r a n c e  o f  i n f o r m a t i o n  f rom t h e  
l a b y r i n t h  i n t o  i t  i s  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  l i n k  i n  t h e  e n t i r e  c o m p l e x  
o f  o r i e n t a t i o n a l  i n f o r m a t i o n  w h i c h  i s  c l e a r  i n  a l o g i c o - m a t h e m a t i c a l  
s e n s e .  

T h i s  l i n k  a p p e a r s  s t i l l  more i m p o r t a n t  b e c a u s e  it r e c o r d s  i n  
i t s e l f ,  e a c h  t i m e ,  t h e  o r i g i n a l  z e r o  p o s i t i o n  o f  some r e f e r e n c e  
s y s t e m  ( i n  t h e  g i v e n  c a s e ,  t h e  o r i g i n a l  p o s i t i o n  o f  t h e  A P C  r e g i o n )  
i n  r e l a t i o n  t o  w h i c h  i t  c a r r i e s  on m e a s u r e m e n t  o f  t h e  new m o t i o n .  

I n  t h e  b e g i n n i n g  of  t h e  p r e c e d i n g  s e c t i o n  we d i s c u s s e d  t h e  
d e c i s i v e  r o l e  o f  t h e  v e r t i c a l  p o s i t i o n  o f  man i n  t h e  p r o b l e m s  o f  
h i s  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n .  F o r  s i m p l i c i t y ' s  s a k e ,  we w i l l  c o n s i d e r  
t h i s  p o s i t i o n  a s  t h e  o r i g i n a l  o n e .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  p o s i t i o n  o f  
t h e  h e a d  on t h e  b o d y  i s  d e t e r m i n e d  by  l o c a l i z a t i o n  on i t  o f  p h y s i -  
o l o g i c a l  h o r i z o n t a l  p l a n e  P ( F i g .  9 4 ) .  A t h r e e - d i m e n s i o n a l  z e r o  
r e f e r e n c e  s y s t e m  X O Y Z  c o n s t r u c t e d  on t h e  b a s i s  o f  t h i s  p l a n e ,  a n d  
t h e  n u c l e u s  o f  t h e  A P C  r e g i o n  b e a r s  w i t h  it t h r e e  c o o r d i n a t e  p l a n e s  
w h i c h  h a v e  a c o n c r e t e  f u n c t i o n a l  c o n t e n t  f o r  t h e  o r i e n t a t i o n a l  
s y s t e m s  o f  t h e  h e a d .  
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The c o o r d i n a t e  p l a n e  XOY ( p l a n e  P )  i s  t h e  g r a v i t a t i o n a l  p l a n e  / 3 1 1  
o f  t h e  A P C .  The g r a v i t a t i o n  v e c t o r  t o  it i s  p e r p e n d i c u l a r  and  d o e s  
n o t  i n f l u e n c e  t h e  m o t i o n  i n  t h i s  p l a n e  w i t h  p u r e  r o t a t i o n  o f  t h e  
h e a d  a r o u n d  t h e  v e r t i c a l  a x i s  OZ l e f t  or r i g h t .  Owing t o  t h e  f a c t  
t h a t  t h e  o p t i c a l  c e n t e r s  o f  t h e  e y e s  l i e  i n  t h e  same p l a n e ,  s u c h  
r o t a t i o n s  o f  t h e  h e a d ,  w i t h  t h e  a i m  o f  c o l l e c t i n g  v i s u a l  i n f o r m a -  
t i o n  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  e y e s ,  c a n n o t  e l i c i t  s u p p l e m e n t a r y  r o t a -  
t i o n a l  m o t i o n s  o f  t h e  l a t t e r  i n  b o t h  o r b i t s .  I n s o f a r  a s  t h e  m a j o r -  
i t y  o f  o b j e c t s  f o r  t h e  v i s u a l  r e c e p t o r  a r e  a t  e y e - l e v e l ,  or a r e  
removed f rom it  a t  a c e r t a i n  d i s t a n c e  upward  or downward f rom t h e  
p l a n e  P ,  t h e n  s u c h  l o c a l i z a t i o n  i n  t h e  volume o f  t h e  h e a d  o f  t h e  
v i s u a l  r e c e p t o r  i s  o p t i m a l  f o r  i t .  I t  i s  a l s o  c h a r a c t e r i s t i c  
t h a t  t h e  c e r e b e l l u m ,  w h i c h  c o n d u c t s  t h e  e n t i r e  m u s c u l a r  s p h e r e  i n  
i t s  c o u n t e r a c t i o n  t o  t h e  f o r c e s  o f  g r a v i t a t i o n ,  i s  l o c a t e d  w i t h i n  
t h e  volume o f  t h e  h e a d  i n  s u c h  a way t h a t  t h e  g r a v i t a t i o n a l  p l a n e  P 
s e r v e s  as a p l a n e  o f  symmetry  o f  i t s  u p p e r  and  l o w e r  p o r t i o n .  

The c o o r d i n a t e  p l a n e  YOZ ( t h e  f r o n t a l  p l a n e )  f u n c t i o n s  a s  t h e  
i n e r t i a l  p l a n e  o f  t h e  A P C .  P r o g r e s s i v e  m o t i o n ,  w h i c h  b e g i n s  f rom 
t h e  p o s i t i o n  c o n s i d e r e d  as  o r i g i n a l ,  i s  d i r e c t e d  a s  a r u l e  f o r w a r d  
f rom t h i s  p l a n e .  

T h e r e f o r e  t h e  v e c t o r  o f  i n e r t i a  i s  u s u a l l y  p e r p e n d i c u l a r  t o  
t h i s  p l a n e .  All s t r u c t u r e s  l o c a t e d  i n  t h i s  p l a n e  a n d  i n  p a r a l l e l  
t o  it a r e  u n d e r  t h e  same d y n a m i c  c o n d i t i o n s  i r i  r e l a t i o n  t o  t h e  
a c t i o n  o f  s u c h  i n e r t i a l  v e c t o r .  

The c o o r d i n a t e  p l a n e  XOZ ( s a g i t t a l )  i s  t h e  p l a n e  o f  b i l a t e r a l  
symmetry  or e q u i l i b r i u m .  L i n e s  i n  1 9  a n a l o g o u s  s t r u c t u r e s  on t h e  
l e f t  and  r i g h t  s i d e s  a r e  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h i s  p l a n e .  

T h i s  p l a n e  i n  w h i c h  t h e  two v e c t o r s  c o n s i d e r e d  a b o v e  l i e  i s  
g r a v i t a t i o n a l  a n d  i n e r t i a l ,  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  w h i c h  f o r m s  t h e  
m o r p h o l o g i c a l  s t r u c t u r e s  o f  t h e  s k u l l  o f  a l l  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  
t h e  human p h y l o g e n e t i c  o r d e r .  Bo th  l a b y r i n t h s  a r e  s u b j e c t  t o  
b i l a t e r a l  symmetry  b a s e d  on t h i s  p l a n e .  M o r e o v e r ,  t h e y  a r e  i n t e r -  
s e c t e d  by  t h e  p l a n e  YOZ a t  t h e  f o r w a r d  and  r e a r  p o r t i o n  by  t h e  
g r a v i t a t i o n a l  p l a n e  P a t  t h e  u p p e r  and  l o w e r  p o r t i o n .  A l l  t h e s e  
m i c r o s t r u c t u r e s  a r e  s u b o r d i n a t e  t o  t h e  c e n t r a l  i n t e r s e c t i . o n  o f  t h e s e  
t h r e e  p l a n e s ,  ? . e . ,  t h e  A s t r u c t u r e  o f  t h e  A P C .  I n  a d d i t i o n  t h e y  
r e p r e s e n t  a c e r t a i n  a n a l o g  o f  t h e  A P C  s t r u c t u r e ,  s p a c e d  f r o m  it  
a l o n g  b o t h  s i d e s  o f  t h e  p l a n e  o f  b i l a t e r a l  symmetry  XOZ. The?.?? t a s k ,  
a c c o r d i n g  t o  t h e  a b o v e  h y p o t h e s i s ,  c o n s i s t s  o f  t r a c i n g  t h e  movement * 

o f  t h e  A P C  r e g i o n  i n  s p a c e ,  w h i c h  h a s  s i x  d e g r e e s  o f  f r e e d o m .  

Each new A P C  p o s i t i o n  i n  s p a c e  i s  c a l c u l a t e d  b y  t h e  l a b y r i n t h  

/ 3 1 2  b y  means o f  c o m p a r i n g  it w i t h  t h e  o r i g i n a l  w h i c h  a p p e a r s  a s  t h e  
z e r o  ( r e f e r e n c e )  p o s i t i o n .  

S i x  d e g r e e s  o f  f r e e d o m  o f  s p a t i a l  b e h a v i o r  o f  t h e  A P C  d e t e r m i n e  
t h e  s p a t i a l  s t r u c t u r e s  o f  b o t h  l a b y r i n t h s  a s  s i x - p o l e  t r i p l e  f i e l d  

293  



I IIIllllll11l11 I I 

m e c h a n i c a l  t r a n s m i t t e r s .  T h r e e  d e g r e e s  o f  f r e e d o m  o f  r o t a t i o n a l  
movement o f  t h e  APC a r e  d e t e c t e d  b y  t h e  c a n a l s  o f  b o t h  l a b y r i n t h s .  
T h r e e  d e g r e e s  o f  f r e e d o m  o f  p r o g r e s s i v e  m o t i o n  o f  t h e  A P C  a r e  
d e t e c t e d  b y  t h e  t h r e e  o t o l i t h  e l e m e n t s :  r e t i c u l a r ,  s a c c u l u s  and  
s a c c u l u s s e c a .  

The m u t u a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  t h e s e  m i c r o s t r u c t u r e s  i n  t h e  
l a b y r i n t h  a r e  c h a r a c t e r i s t i c .  The n e u r o e p i t h e l i u m  o f  e a c h  o f  t h e  
e l e m e n t s  of  t h e  o t o l i t h  s y s t e m  ( 1 7 ,  1 8 ,  a n d  1 9 )  i s  p e r p e n d i c u l a r  
t o  t h e  p l a n e  o f  t h e  r e s p e c t i v e  c a n a l  ( 1 4 ,  1 5  and  1 6 )  on t h e  same 
s i d e .  T h u s ,  i n  e a c h  p a i r ,  t h e  o t o l i t h - c a n a l  r e p r e s e n t s  t h e  two 
p o l e s  o f  o n e  d i p o l e .  I t  i s  r e s p o n s i - b l e  f o r  r o t a t i o n  and  p r o g r e s -  
s i v e  movements  i n  t h e  p l a n e  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  d i p o l e  a x i s .  

The m u t u a l  d i s t r i b u t i o n  of t h e s e  s t r u c t u r e s  i n  t h e  o p p o s i t e  
l a b y r i n t h s  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  P l a n e s  o f  t h e  s a g i t t a l  c a n a l s  o f  
t h e s e  l a b y r i n t h s  a r e  p a r a l l e l  t o  t h e  v i s u a l  p a t h s  o f  t h e  e y e  o f  /313 
t h e  o p p o s i t e  s i d e  (we h a v e  i n  mind t h a t  w i t h  b i n o c u l a r  v i s i o n  i n  
man, t h e  v i s u a l  p a t h s  i n t e r s e c t  a t  a d i s t a n c e  o f  t h e  b e s t  v i s i o n ,  
i . e .  w 3 0  cm) .  P l a n e s  of  t h e  f r o n t a l  c a n a l s  a r e  p a r a l l e l  t o  t h e  
p l a n e s  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  o p t i c a l  c e n t e r  o f  t h e  o p p o s i t e  e y e s  
p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e i r  v i s i o n  p a t h s .  Due t o  t h e  h i g h e r  c o e f f i c i e n t s  
o f  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e  s p a t i a l  s t r u c t u r e s  o f  a s i x - p o l e  s y s t e m  
o f  t h e  c a n a l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  and  t h e  s i x - p o l e  s y s t e m  o f  t h e  
o c u l a r o m o t o r  m u s c l e s  ( 8 ,  9 ,  1 0 ,  11, 12 a n d  1 3  i n  F i g .  9 4 1 ,  t h e  
mechanism o f  n y s t a g m u s  i s  e a s i l y  a c c o m p l i s h e d .  

The m i c r o -  and  m a c r o - s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  r e p r e s e n t e d  
by  t h e  A P C  c o n c e p t ,  a r e  e x p r e s s i o n s  o f  t h e  o p t i m a l  c o n d i t i o n  o f  
i t s  f u n c t i o n a l  a c t i v i t y  i n  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  t h e  p r i n c i p l e  w h i c h  
was d i s c u s s e d  a b o v e .  

E x c i t a t i o n  o f  s i g n a l s  i n  s e p a r a t e  e l e m e n t s  o f  t h e  o t o l i t h  and 
c a n a l  s y s t e m s ,  t h e  c o m b i n a t i o n  of t h e s e  s y s t e m s  a c c o r d i n g  t o  
s t r e n g t h  a n d  s i g n ,  i n  p a r t i c u l a r ,  t h e i r  c o m p l e t e  a b s e n c e  i n  s e p a r a t e  
e l e m e n t s ,  d e p e n d s  i n  e a c h  c o n c r e t e  c a s e  on t h e  p l a n e  i n  w h i c h  
r o t a t i o n  a r o u n d  t h e  A P C  t a k e s  p l a c e  or o f  p r o g r e s s i v e  movement 
t o g e t h e r  w i t h  t h e  A P C .  

The l a t t e r  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  d e g r e e  o f  
s y n c h r o n i z a t i o n  ( q u a n t i t a t i v e  and  s i g n  f u n c t i o n )  o f  s i g n a l s  c o m i n g  
f r o m  b o t h  l a b y r i n t h s  t o  t h e  A P C .  

T h i s  s t r u c t u r a l  k i n e m a t i c  p r i n c i p l e  o f  o p t i m a l i t y  o f  t h e  work 
o f  t h e  l a b y r i n t h  i s  a c c o m p l i s h e d  by  t h e  p r i n c i p l e  o f  work o p t i m a l i t y  
o f  t h e  n u c l e i c  r e g i o n  i t s e l f  o f  t h e  A P C .  The l a t t e r  a m o u n t s  t o  
t h e  f a c t  t h a t  a l l  i n f o r m a t i o n  e n t e r s  f r o m  t h e  A P C  i n t o  t h e  r e m a i n -  
i n g  r e g i o n s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  i n  p a r t i c u l a r  t h e  s u b -  
c o r t e x  and  t h e  c o r t e x  o f  t h e  b r a i n ,  b e i n g  s y n c h r o n i z e d  i n  t i m e :  
t h i s  t a k e s  p l a c e  b e c a u s e  t h e  r e g i o n  o f  t h e  A P C  i s  l o c a t e d  e q u i -  
d i s t a n t  f r o m  a l l  l o b e s  o f  t h e  c o r t e x  and  t h e  s u b c o r t e x .  I n s o f a r  
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as  e v e n  t h e  n e r v e  s u b s t r a t a  s e n d i n g  r h y t h m i c  s y n c h r o n i z e d  t i m e  
s i g n a l s  t o  t h e  e n t i r e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  i s  f o u n d  i n  t h e  A P C  
r e g i o n ,  t h e n  t h i s  p r i n c i p l e  o f  l o c a l i z a t i o n  and  a c t i o n  o f  t h e  A P C  
r e g i o n  may b e  c a l l e d  t h e  p r i n c i p l e  o f  c e n t r a l  s p h e r i c a l  s p a t i a l  
t e m p o r a l  i n t e r r e l a t i o n s  w i t h i n  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  

T h e r e f o r e  e v e n  t h e  c o r t e x  of t h e  c e r e b e l l u m ,  i n t o  w h i c h  e n t e r  
o r i e n t a t i o n a l  s i g n a l s  f r o m  t h e  A P C  r e g i o n  as  w e l l  a s  f r o m  t h e  
c e n t e r ,  i s  s u b o r d i n a t e  t o  t h i s  p r i n c i p l e .  

C O N C L U S I O N  /314 

U n d e r  t e r r e s t r i a l  c o n d i t i o n s ,  a l a r g e  number  o f  r e c e p t o r s  
( v i s u a l ,  a u d i t o r y ,  v e s t i b u l a r ,  o l f a c t o r y ,  t a c t i l e )  a n d  a l s o  p r o -  
p r i o c e p t o r s  o f  m u s c l e s  and  l i g a m e n t s ,  and  v i s c e r a l  p r o p r i o c e p t o r s  
may p l a y  a n  i m p o r t a n t  r o l e  u n d e r  d e f i n i t e  c o n d i t i o n s  o f  o r i e n t a t i o n  
o f  h i g h e r  v e r t e b r a t e  a n i m a l s  i n  s p a c e .  But  t h e  v i s u a l  and  l a b y r i n -  
t h a l  ( s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  and  t h e  v e s t i b u l e  o f  t h e  i n n e r  e a r )  
r e c e p t o r s  h a v e  t h e  g r e a t e s t  s i g n i f i c a n c e ,  i n s o f a r  a s  w i t h  t h e i r  
e x c l u s i o n  n o r m a l  o r i e n t a t i o n  i n  s p a c e  becomes  i m p o s s i b l e  ( B e r i t o v  
1961). 

O r i e n t a t i o n  i n  s p a c e  w i t h  c l o s e d  e y e s  i s  a c c o m p l i s h e d  more or 
l e s s  n o r m a l l y  by  means o f  some l a b y r i n t h  r e c e p t o r s ,  ? . e .  w i t h  t h e  
p a r t i c i p a t i o n  o f  o n e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  a n d  c o n s e q u e n t l y  w i t h o u t  
t h e  d i r e c t  p a r t i c i p a t i o n  n o t  o n l y  o f  t h e  o l f a c t o r y ,  a u d i t o r y  and  
c u t a n e o u s  a n a l y z e r s  b u t  a l s o  w i t h  t h e  d i r e c t  p a r t i c i p a t i o n  o f  t h e  
m o t o r  a n a l y z e r  ( B e r i t o v  1 9 6 1 ) .  

The p e r i p h e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n a l y z e r ,  ? . e .  t h e  
v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  c o n s i s t s  o f  two p o r t i o n s :  t h e  o t o l i t h  o r g a n s  
p e r c e i v i n g  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  and  t h e  s e m i - c i r c u l a r  c a n a l s  p e r -  
c e i v i n g  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s .  Such a d i v i s i o n  o f  t h e  p e r c e p t i o n  
o f  two c l a s s e s  o f  a c c e l e r a t i o n s  i s  r e f l e c t e d  i n  t h e  m e c h a n i c a l  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  m o v e a b l e  s t r u c t u r e s ,  t h e  t i m e  c o n s t a n t s  o f  
w h i c h  d i f f e r  by  more t h a n  3 0 0  t i m e s .  

D e s p i t e  a p r i n c i p l e  d i v i s i o n  o f  f u n c t i o n s  b e t w e e n  t h e  two 
s u b d i v i s i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  e v e n  a t  t h e  l e v e l  o f  
s e n s o r y  o r g a n s ,  t h e r e  i s  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  a m p u l l a  a n d  o t o l i t h  
o r g a n s  d e f i n e d  by  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e .  

The g r e a t e s t  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a f f e r e n t  i m p u l s a t i o n  
p a s s e s  t h r o u g h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  f i r s t  t o  e n t e r  i n t o  t h e  a s c e n d -  
i n g  or d e s c e n d i n g  p a t h s  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  S e v e r a l  
p r i m a r y  v e s t i b u l a r  f i b e r s  p a s s  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  and  a r e  p r o -  
j e c t e d  o n t o  c e l l s  o f  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  o f  t h e  c e r e b e l l u m .  
The f a c t  t h a t  t h e  g r e a t e r  p o r t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  p a s s e s  
t h r o u g h  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  d o e s  n o t  s i g n i f y  t h a t  t h i s  r e l a y  
s t a t i o n  i s  a p a s s i v e  r e c i p i e n t  and  d i s t r i b u t o r  o f  a f f e r e n t  s i g n a l s  
a l r e a d y  w e a k e n e d  a n d  f i l t e r e d  b y  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u -  
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l a r  n e r v e .  The s t r a t e g i c  p o s i t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a t  t h e  /315 
b e g i n n i n g  o f  t h e  v a r i o u s  v e s t i b u l a r  r e f 1 e . r  a r c s  t e s t i f i e s  t o  t h e  
f a c t  t h a t  t h e y  a p p e a r  p r o b a b l y  t o  b e  t h e  mos: i m p o r t a n t  s t a t i o n  o f  
t h e  s l a v e  s y s t e m .  Here  t h e  f l o w  o f  t h e  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  i s  
c o n t r o l l e d  by  t o n i c  a n d  p h a s e  c e n t r a l  commands,  a n d  t h e r e f o r e  t h e  
s p a t i a l  and  t e m p o r a l  model  o f  i m p u l s a t i o n  i s  t r a n s f o r m e d ,  a n d  t h e  
t r a n s m i s s i o n  " i n p u t - o u t p u t 7 '  f u n c t i o n  e s s e n t i a l l y  c h a n g e s .  Such  
a s t a t i o n  o f  p r o g r a m m i n g  d i s t r i b u t i o n  o f  v e s t i b u l a r  s y s t e m s  w i t h  
t h e  a i d  o f  n e u r o n s  o f  t h e  h i g h e r  o r d e r s  p r o b a b l y  i s  a l i n k  o f  t h e  
g r e a t e s t  i m p o r t a n c e  i n  t h e  u n i t e d  a n d  r e g u l a t i n g  a c t i v i t y ,  a s  a 
r e s u l t  o f  w h i c h  t h e  v e r y  b e s t  p o s s i b l e  p o s t u r e  f o r  m o t o r  r e a c t i o n s  
t h r o u g h  a n y  c h a n g e  o f  t h e  e x t e r n a l  e n v i r o n m e n t  i s  p e r f o r m e d .  

The v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  i n  t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  hemi -  
s p h e r e s  v a r y  p r e c i s e l y  and  r e a c t s  d i f f e n t i a l l y  t o  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  l a b y r i n t h  r e c e p t o r s .  I t  i s  c a p a b l e  o f  a n a l y z i n g  t h e  s l i g h t e s t  
c h a n g e s  i n  t h e  c o m p o s i t i o n  o f  s t i m u l a t e d  l a b y r i n t h  r e c e p t o r s  and  
a l s o  c h a n g e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  and  i n t e n s i t y  o f  t h e i r  s t i m u l a t i o n  
( B e r i t o v ) .  

The v e s t i b u l a r  a n a l y z e r  i s  u n i q u e  among t h e  s p e c i a l i z e d  
s e n s o r y  s y s t e m s ,  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  i t s  s e c o n d a r y  f i b e r s  a r e  
e x t r e m e l y  e x t e n s i v e l y  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  
The b r a n c h i n g  o f  c o n n e c t i o n s  p r o b a b l y  i s  a n e c e s s a r y  c h a r a c t e r i s t i c  
o f  t h e  s e n s o r y  s y s t e m  whose  c h i e f  f u n c t i o n  i s  t h e  p r e s e r v a t i o n  
o f  e q u i l i b r i u m  and  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  s p a c e .  The t h r e s h -  
o l d  f o r  t h e  p e r c e p t i o n  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n  i n  man i s  e q u a l ,  on 
t h e  a v e r a g e ,  t o  1 O / s e c 2 .  The l o w e s t  v a l u e  o b t a i n e d  f r o m  man i s  
0 . 2  O / s e c 2  ( C l a r k ,  1 9 6 7 ) .  A s  w a s  shown i n  C h a p t e r s  11, 111, and  
I V ,  s e n s i t i v i t y  i n c r e a s e s  i n  a c h a i n  o f  r e c e p t o r s ,  ? . e .  n e u r o n s  
o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ;  n e u r o n s  o f  t h e  . v e s t i b u l a r  n u c l e i ;  
n e u r o n s  o f  t h e  o c u l o m o t o r  n u c l e i .  

The f l o w  o f  v e s t i b u l a r  i m p u l s e s  i s  p r o g r e s s i v e l y  c o n t r o l l e d  
by  c e n t r a l  command, and  t h e  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  p a t t e r n  o f  
i m p u l s a t i o n  c h a n g e s  w i t h  t h e  p a s s a g e  o f  e a c h  r e l a y  s t a t i o n  c o r -  
r e s p o n d i n g  w i t h  t h e  m o d u l a t i n g  i n f l u e n c e  o f  t h e  p e r i p h e r a l  s e n s o r y  
m e c h a n i s m s .  I n h i b i t o r y  c e n t r a l  i n f l u e n c e s  b y  means o f  t h e  e f f e r e n t  
s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  a r e  p e r f o r m e d  a t  t h e  l e v e l  o f  
r e c e p t o r s  ( C h a p t .  1 1 ) ;  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  / 3 1 6  
p o w e r f u l  i n h i b i t o r y  c o n t r o l  i s  p e r f o r m e d  on t h e  p a r t  o f  t h e  c e r e -  
b e l l u m  ( C h a p t .  V I )  i n  t h e  s p i n a l  c o r d  ( C h a p t .  V I .  

Due t o  t h e  s c a t t e r i n g  o f  t h e  p a t h s  b e t w e e n  t h e  l a b y r i n t h  and  
t h e  c o r t e x ,  a n a t o m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  s y s t e m  d e s c e n d i n g  
and  p r o j e c t i n g  i n t o  v e s t i b u l a r  r e l a y  s t a t i o n s  have n o t  y e t  r e c e i v e d  
s u f f i c i e n t  i l l u m i n a t i o n .  

I n  a l l  p r o b a b i l i t y ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  s o m e s t h e t i c  s y s t e m  
w i t h  d i r e c t  c o n t r o l  c o n n e c t i o n s  t o  t h e  f i r s t  r e l a y  s t a t i o n s ,  t h e  
d e s c e n d i n g  s y s t e m  f rom t h e  c o r t e x  o f  t h e  c e r e b r a l  h e m i s p h e r e s  t o  
t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  h a s  two or more s y n a p s e s .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  
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c o r t i c o - f u g a 1  f i b e r s  t o  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  f r o m  t h e  s e n s o r y  
m o t o r  c o r t e x  of t h e  p a r i e t a l  v e s t i b u l a r  a n d  o c c i p i t a l  r e g i o n s  a r e  
w e l l  e s t a b l i s h e d ,  t h e  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n ,  i n  t u r n ,  i s  c l o s e l y  
c o n n e c t e d  w i t h  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  I t  w a s  p r o v e d  ( S z e n t d g o t h a i ,  
R a j k o v i t s ,  1 9 5 8 )  t h a t  t h e r e  a r e  e v e n  d i r e c t  c o r t i c o f u n g a l  f i b e r s  
t o  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i .  T h e s e  f i b e r s  a r e  s c a t t e r e d ,  w h i c h  makes  
t h e i r  d i s s e c t i o n  a n d  e v a l u a t i o n  o f  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  i m p o s -  
s i b l e .  However t h e  i m p o r t a n c e  o f  m o n o s y n a p t i c  a n d  p o l y s y n a p t i c  
i n h i b i t o r y  c o r t i c o f u n g a l  c o n n e c t i o n s  i s  u n q u e s t i o n a b l e  ( K h i l o v ,  
1 9 5 0 ) .  

What i s  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  e x t r e m e l y  l o w  
t h r e s h o l d  f o r  e l i c i t i n g  a f l o w  o f  a f f e r e n t  v e s t i b u l a r  i m p u l s a t i o n  
i n  r e s p o n s e  t o  n a t u r a l  s t i m u l a t i o n ,  when t h e r e  i s  s u c h  a l a r g e  
number  o f  i n h i b i t o r y  m e c h a n i s m s  c o n t r o l l i n g  a n d  d a m p i n g  t h e  a c t i v -  
i t y  i n  a l l  p o r t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  c o n d u c t i n g  s y s t e m ?  One o f  
t h e  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  i s  t h a t  t o n i c  i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e s  
weaken i n v o l u n t a r y  m u s c u l a r  c o n t r a c t i o n s  i n  r e s p o n s e  t o  w e a k ,  s h o r t -  
t e r m  v e s t i b u l a r  s t i m u l i .  I n  t h e  o p p o s i t e  c a s e ,  i n v o l u n t a r y  m u s c u l a r  
a c t i v i t y  w o u l d  h i n d e r  t h e  c o m p l e t i o n  o f  v o l u n t a r y  m u s c u l a r  a c t i v i t y  
( G e r n a n d t ,  1 9 6 7 ) .  

I n v e s t i g a t i o n s  d u r i n g  t h e  l a s t  t e n  y e a r s  of  t h e  p r o c e s s  o f  
s y n a p t i c  t r a n s m i s s i o n  o f  e x c i t a t i o n  a n d  i n h i b i t i o n  i n  t h e  c e n t r a l  
n e r v o u s  s y s t e m  i n d i c a t e d  a n  u n u s u a l  c o m p l e x i t y  o f  t h e  r e f l e x  
o r g a n i z a t i o n .  A d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s t r u c t u r e  of  s y n o p t i c  
s t r u c t u r e s  o b t a i n e d  b y  means o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y ,  d e m o n s t r a -  
t i o n  o f  i n h i b i t o r y  a n d  e x c i t i n g  s y n a p s e s  o f  e l e c t r i c a l  and  c h e m i c a l  
( w i t h  a g r e a t  v a r i e t y  o f  m e d i a t o r s )  t r a n s m i s s i o n  o f  a n e r v e  i m p u l s e  
i n  t h e m ,  a n d  a l s o  t h e  d i f f e r e n c e  o f  e l e c t r i c a l  c h a r a c t w i s t i c s  
o f  most  s y n a p t i c  e l e m e n t s  o f  d e n d r i t e s ,  somas  a n d  a x o n s  o f  n e u r o n s  
g i v e  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  e v a l u a t i n g  t h e  s i c n i f i c a n c e  o f  t h e s e  or 
o t h e r  n e r v e  c o n n e c t i o n s  anew.  A l l  t h i s  t a k e n  t o g e t h e r  c r e a t e d  t h e  
n e c e s s a r y  p r e r e q u i s i t e s  for a s p e c i a l  s t u d y  o f  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n .  
A t  t h e  same t i m e  p r o g r e s s  w h i c h  h a s  b e e n  a c h i e v e d  p u t  f o r t h  a number  
o f  new c o m p l i c a t e d  t a s k s  a w a i t i n g  t h e i r  s o l u t i o n ,  n a m e l y :  c l a r i -  
f i c a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  h a i r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  
s e n s o r y  c e l l s ;  m e c h a n i s m s  o f  t r a n s f o r m a t i o n  o f  m e c h a n i c a l  e n e r g y  
o f  a n  e x t e r n a l  s t i m u l a s  i n t o  a n e r v e  i m p u l s e ;  t h e  s i g n i f i c a n c e  
o f  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  n e r v e  a n d  f o r c e s  o f  e f f e r e n t  
c o n t r o l ;  d e f i n i t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  s i g n i f i c a n c e  o f  v a r i o u s  t y p e s  
o f  r e a c t i o n s  o f  n e u r o n s  t o  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  a p p a -  
r a t u s ;  d e f i n i t i o n  o f  t h e  m e d i a t o r s  a n d  o r g a n i z a t i o n  o f  s y n a p t i c  
s t r u c t u r e s  i n  a l l  c o n n e c t i o n s  o f  v e s t i b u l a r  s y s t e m ;  s t u d y  o f  t h e  1 3 1 7  
i n t e r a c t i o n  w i t h  o t h e r  a n a l y z e r s  a n d  v e g e t a t i v e  n e r v o u s  s y s t e m ,  
w i t h o u t  w h i c h  t h e  d i s c o v e r y  o f  m e c h a n i s m s  o f  t h e  p a t h o g e n e s i s  o f  
s e a s i c k n e s s  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  u n f a v o r a b l e  v e g e t a t i v e  d i s t u r b a n c e s  
i n  w e i g h t l e s s n e s s  i s  i m p o s s i b l e .  

- 

The a v a l a n c h e - l i k e  i n c r e a s e  i n  t h e  number  o f  i n v e s t i g a t i o n s  
i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s t u d y  o f  t h e  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n s  o b s e r v e d  
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i n  r e c e n t  y e a r s  a l l o w s  u s  t o  h o p e  t h a t  t h e  c o m b i n e d  f o r c e s  o f  
p h y s i o l o g i s t s ,  m o r p h o l o g i s t s ,  h i s t o c h e m i s t s ,  b i o c h e m i s t s ,  b i o -  
p h y s i c i s t s  and  m a t h e m a t i c i a n s  w i l l  c o m p l e t e l y  r e v e a l  t h e  m e c h a n i s m s  
o f  many v e s t i b u l a r  r e a c t i o n s ,  and  man w i l l  l e a r n  t o  d i r e c t  t hem.  
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